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Dit rapport is tot stand gekomen in opdracht van het Rijksinstituut voor Kust 
en Zee (RIKZ) in het kader van het project W SV*SYSTEEM  (Contractnum- 
merDG-512).
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ln 1992 heeft het Rijksinstituut voor Kust en Zee (RIKZ) (voorheen Dienst 
Getijdewateren) van Rijkswaterstaat aan het DLO-lnstituut voor Bos- en 
Natuuronderzoek OBN-DLO), Wageningen, de opdracht gegeven enkele 
voedselecologische aspecten van de grote stem te kwantificeren. De 
opdracht vatt binnen het kader van het project W SV*SYSTEEM  van het 
RIKZ, waarin het aandragen van parameters ten behoeve van een popula- 
tie-dynamisch mode) van enkele indicator-soorten centraal staat. De grote 
stern wordt binnen dit project beschouwd als een van de indicator-soorten 
voor de kwaliteit van het mariene milieu.
Het aantalsverloop van de in Nederland broedende grote sterns vertoont 
grote fluctuaties tijdens de twintigste eeuw. Na de laatste ineenstorting aan 
het einde van de jaren zestig heeft de populatie zich slechts langzaam 
hersteld. Sinds 1980 blijft het aantal broedparen min of meer stabiel op 
ongeveer een derde van het aantal van vóór de ineenstorting. De centrale 
vraag in dit rapport is dan ook: "Wat zijn de oorzaken voor het langzame en 
onvolledige herstel van de populatie na de laatste ineenstorting?".
De auteurs geven aan, dat een belangrijke oorzaak moet worden gezocht in 
de voedselbeschikbaarheid tijdens de kuikenfase. De voedselaanvoer naar 
de kuikens was in 1992 en 1993 lager dan in de periode 1 966-1970, toen 
de populatie nog wel groeide. Vooral in 1992 was de voedselaanvoer 
extreem laag.
Potentiële oorzaken voor de verlaagde voedselaanvoer zijn een verandering 
van foerageergebied, een afname in het doorzicht van het water en een 
verminderde prooidichtheid. Het onderhavige rapport laat echter zien, dat 
het foerageergebied van de grote sterns op Griend nauwelijks veranderd is. 
Waarschijnlijk werkt de prooidichtheid in de foerageergebieden van de 
sterns beperkend op de voedselaanvoer. Maar ook een veranderde helder­
heid van het water en een daarmee gepaard gaande verandering van het 
foerageersucces is een mogelijke oorzaak van de lage voedsetaanvoer.
Een aanzienlijk deel van het voedsel dat bestemd is voor de kuikens, wordt 
geroofd door kokmeeuwen. Maar de toename van het aantal op Griend 
broedende kokmeeuwen noch de veranderde aantalsverhouding kokmee­
uw/grote stern ten gunste van de kokmeeuw hebben invloed gehad op de 
mate van kleptoparasitisme door de kokmeeuw.
Voorts wordt in dit rapport de invloed van wind op de overlevingskans van 
de kuikens gekwantificeerd. Met het voorgestelde overlevingsmodet kan het 
te ontwikkelen populatie-dynamische model worden gecorrigeerd voor 












Het aantatsvertoop van de in Nederland broedende grote stem Sfer/ia 
sanc/v/cens/s vertoont grote fluctuaties tijdens de twintigste eeuw (Bren- 
ninkmeijer & Stienen 1992a) (figuur 1). lot drie maal toe veroorzaakte 
mensetijk ingrijpen (met name eierraperij, het schieten van adulte vogels en 
vergiftiging met chloorkoolwaterstoffen) het ineenstorten van de populatie. 
Na de laatste ineenstorting aan het eind van de jaren zestig heeft de 
populatie zich slechts langzaam hersteld in vergelijking met eerdere herstel­
periodes. Sinds 1980 blijft het aantal broedparen min of meer stabiel op 
ongeveer een derde van het aanta! van voor de ineenstorting. Het aantals- 
verloop van de populatie op Griend (waarop het onderhavige onderzoek 
grotendeels is gebaseerd) loopt in hoofdlijnen parallel aan het verloop van 
de Nederlandse populatie (figuur 1).
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Voor verschillende soorten die gekozen zijn als indicator-soort van een 
bepaald milieu, ontwikkelt het RIKZ een populatie-dynamisch model. De 
grote stern is gekozen als een indicator-soort voor de kwaliteit van het 
mariene milieu. In het te ontwikkelen model wordt het aantatsvertoop van 
deze soort vooral gerelateerd aan antropogene stress-factoren. Een betang- 
rijk hiaat in dit model is de oorzaak van het langzame herstel van de 
populatie na de vergiftiging in de jaren zestig en de stabilisatie van de 
aantallen na 1 980 op een retatief laag niveau.
Potentiële oorzaken voor het langzame en onvolledige herstel van de 
populatie moeten gezocht worden in de reproduktie en de mortaliteit van 
deze soort. Ook migratie naar andere gebieden kan een rol spelen. Het feit, 
dat de grote stern een zeer gespecialiseerde viseter is (in de broedperiode 
eet deze soort bijna uitsluitend haring, sprot, zandspiering en smelt), maakt 
deze soort extreem gevoelig voor veranderingen in de beschikbaarheid van 
een van deze vissoorten. In de laatste decennia is het herhaaldelijk voorge­
komen, dat zeevogelpopulaties zijn gedecimeerd als gevolg van de ineen­
storting van de vispopulatie ter plaatse. Vaak was het de achteruitgang van 
slechts één vissoort die de afname van de populatie veroorzaakte (o.a. 
Furness 1 982, 1989, Ewins 1985, Jakobsson 1 985, Springer er a/. 1986, 
Hamre 1988, Vader er a/. 1990, Anker-Nilssen & Barrett 1991, Danchin
1992, Monaghan era/. 1989, 1992, Hamer efa/. 1991, 1993). In eerste 
instantie is de nadruk van het onderzoek dan ook gelegd op voedselecolo- 
gische aspecten in relatie tot de reproduktie van de grote stern. Het 
onderzoek is in 1992-1994 uitgevoerd door het IBN-DLO en heeft voorna­
melijk plaatsgevonden op Griend, waar de belangrijkste kolonie van de grote 
stern is gevestigd. Daarnaast is een gedeelte van het onderzoek uitgevoerd 
in Guinée-Bissau, een belangrijke overwinteringsplaats van grote sterns en 
andere soorten.
In hoofdstuk 2 worden eventuele veranderingen in het voedselaanbod voor 
de kuikens in 1992-1993 ten opzichte van de periode 1966-1970 bespro­
ken. Verder worden in dit hoofdstuk de eventuele gevolgen van de enorme 
toename van het aantal broedende kokmeeuwen Aarus ntMitvnc/i/s, de 
voornaamste kleptoparasiet van de grote stern, op Griend besproken. Bij 
een toenemende verhouding kokmeeuw/grote stern zal de visroof waar­
schijnlijk toenemen (Veen 1977). Om het te ontwikkelen model te kunnen 
corrigeren voor natuurlijke invloeden van wind, wordt de invloed van deze 
parameter op de overleving van de kuikens gekwantificeerd.
De oorzaak van een eventuele verandering in voedselaanbod moet niet 
alleen gezocht worden in een lage voedseldichtheid, maar tevens in een lage 
voedsetbeschikbaarheid. Een mogelijke oorzaak van een verminderde voed- 
setbeschikbaarheid is een afname van het doorzicht van het water. In 
hoofdstuk 3 wordt daartoe het verband tussen het doorzicht van het water 
en het vissucces van sterns besproken.
tn het vierde hoofdstuk wordt nagegaan of er een verandering van foera- 
geergebied heeft plaatsgevonden. Zo'n verandering kan betekenen, dat de 
foerageertijd van de sterns is toegenomen of dat ze genoodzaakt zijn om 
hun voedsel op een andere, mogelijk minder gunstige, plek te halen.
2 EFFECT VAN VOEDSELSAMENSTELLiNG EN HOEVEELHEiD OP DE 
GROE! EN DE OVERLEViNG VAN KUiKENS
2.1 tnteiding
De samenstetting van het voedse) en de hoeveetheid voedse) bestemd voor 
kuikens van de grote stern op Griend aan het einde van de jaren zestig en 
het begin van de jaren zeventig is goed gedocumenteerd door Veen (1 977). 
Door zijn werk zijn we in staat om de voedselsituatie in 1992 en 1993 te 
vergelijken met de situatie aan het het eind van de jaren zestig en het begin 
van de jaren zeventig, tn de periode 1966-1970 nam de populatie jaarlijks 
toe, terwijl de aantallen na 1980 min of meer constant blijven. Een 
verandering in de voedselsituatie ten opzichte van de periode 1966-1970 
zou een verklaring kunnen geven voor de stabilisatie van de populatiegroei 
vanaf de jaren tachtig.
Verder wordt in dit hoofdstuk getracht om de invloed van enkele abiotische 
en biotische factoren te kwantificeren, teneinde ze bruikbaar te maken voor 
een populatie-dynamisch model. Het is algemeen bekend, dat in periodes 
met storm de voedsetopname van de kuikens sterk vermindert. Ook kan een 
hoge mortaliteit onder de kuikens optreden, wanneer een storm meerdere 
dagen aanhoudt (Tinbergen 1932, Rooth 1958, 1965, Beijersbergen 
1976). Veen (1977) tiet zien, dat in zulke periodes niet alleen de aanvoer 
van prooien !aag is, maar ook de roof door kokmeeuwen relatief hoog is. tn 
het onderhavige hoofdstuk wordt getracht een nauwkeurige beschrijving te 
geven van de invloed van wind op de verschiltende aspecten van de 
voedsetaanvoer. Tevens wordt geprobeerd om met behutp van een modet- 
matige benadering te komen tot een voorspetling van de leeftijdsspecifieke 
kuikenmortaliteit onder invloed van wind.
De invloed van tijdstip van de dag en getij op de voedselaanvoer zijn wel 
onderzocht (Geschiere 1993, Van Beers & Habraken 1993), maar worden 
in dit hoofdstuk niet besproken omdat ze van weinig belang worden geacht 
voor het te ontwikkelen model. De broedperiode van grote sterns duurt 
ongeveer vier weken. In deze periode is de gehele getijcyctus tweemaal 
doorlopen, zodat alte getijfasen evenredig zijn vertegenwoordigd. Voor het 
tijdstip van de dag getdt, dat getracht is de kuikens van 's morgens 4:30 
uur tot 's avonds 22:30 uur te volgen, zodat ieder uur evenredig vertegen­
woordigd is.
Er is in het verleden veel discussie gevoerd over het feit of in de buurt 
broedende kokmeeuwen nadelig zijn voor sterns (Van den Assem 1954, 
Rooth 1958, 1960, 1965, Schenk 1959, 1960). Veen (1 977) toonde aan, 
dat grote sterns juist de nabijheid van kokmeeuwen opzoeken. Volgens deze 
auteur wegen de voordelen van het broeden naast kokmeeuwen (verjagen 
van luchtpredatoren en een bufferende werking tegen grondpredatoren) op 
tegen de nadelen (ei- en kuikenpredatie en kleptoparasitisme). Hij geeft 
echter ook aan, dat bij een toenemende verhouding kokmeeuw/grote stern
de visroof waarschijnlijk zal toenemen. In 1992 en 1993 bedroeg de 
verhouding kokmeeuw/grote stern respectievelijk 3,2 en 2,1, terwijl in de 
periode 1966-1970 deze verhouding varieerde van 0,5 in 1966 tot 2,4 in 
1970. Maar vooral het aantal broedende kokmeeuwen is gestegen van 700 
in 1966 naar 21.000 in 1992, waarna het aantal weer afnam naar 16.000 
in 1993. In dit rapport wordt nagegaan in welke mate deze toename invloed 
heeft gehad op de roverij door de kokmeeuwen en de overleving van de 
kuikens van de grote stern.
2.2 Materiaal en methode 
Studiegebied
De studie is uitgevoerd op Griend, een klein onbewoond eiland in het 
midden van het Nederlandse Waddengebied. Het huidige Griend is een 
restant van een veel groter eiland (800 ha), dat tot het einde van de 
achttiende eeuw bewoond is geweest door de mens (Brouwer ef a/. 1950, 
Veen & Van de Kam 1988, Janssen era/. 1994). !n 1987 en 1988 is een 
grootscheepse reconstrucie uitgevoerd, omdat het eiland verloren dreigde 
te gaan in zee. Ten noorden en ten westen van het eiland is een 2500 m 
lange dijk aangelegd, waardoor het eiland met 19 ha is vergroot tot 35 ha 
(Veen & Van de Kam 1988, Essink & Bosch 1993). Via natuurlijke proces­
sen van erosie en afzetting is het potentiële broedgebied verder vergroot tot 
57 ha in 1994 (Brenninkmeijer & Stienen 1994b).
Griend herbergt een aanzienlijk deel van de Nederlandse visdieven Sfema 
/?/rtvndo, noordse sterns S. pa/acf/saea, grote sterns en kokmeeuwen. 
Tegenwoordig broedt ongeveer 75%  van de Nederlandse grote sterns op 
Griend. Ook op Europees niveau (15% van de populatie) heeft de kolonie 
grote sterns op Griend een belangrijk aandeel (Brenninkmeijer & Stienen 
1992a, Stienen & Brenninkmeijer 1992, Veen 1994).
Protocollen
Vanaf het moment van uitkomen van de eieren tot aan het uitvliegen van 
de jongen werd de prooiconsumptie van 5-1 5 kuikens per geobserveerde 
kolonie bestudeerd. De kuikens werden van ongeveer 4:30 uur tot 22:30 
uur met een verrekijker (vergroting tot 10 x) of met het blote oog geobser­
veerd vanuit een schuiltent die op enkele meters van de kolonie was 
geplaatst. In 1992 werden de kuikens gevolgd in één kolonie (waar de 
eerste eieren uitkwamen tijdens de laatste dagen van mei) en in 1993 in 
twee kolonies (kolonie 6, waar de eerste eieren uitkwamen tijdens de laatste 
dagen van mei, en kolonie 8, waar de eerste eieren eind juni uitkwamen). 
Om de kuikens individueel te kunnen herkennen, werden deze meteen na 
het uitkomen geringd en gekleurmerkt. Om te voorkomen, dat de kuikens 
voor het uitvtiegen de kolonie zouden verlaten, werd een groep met 
synchroon gelegde eieren (in 1992 ongeveer 200 nesten en in 1993 
ongeveer 75 nesten per geobserveerde kolonie) omrasterd met geplastifi­
ceerd kippegaas. Deze enclosures hadden geen negatieve effecten op het 
gedrag van de kuikens, ouders of luchtpredatoren (Brenninkmeijer & Stienen 
1995). Er is getracht om iedere dag zoveel mogelijk dezelfde kuikens te 
volgen.
Het lot van de aangevoerde vissen is in drie verschillende categorieën 
ingedeetd, namelijk: efe/7 (wanneer de prooi daadwerketijk werd gegeten 
door het kuiken), /*oof (wanneer de prooi werd geroofd dooreen kokmeeuw) 
en a/70'ers (wanneer het zeker was, dat de prooi niet door het kuiken was 
gegeten, maar onzeker of de ouder dan wel een kokmeeuw de prooi had 
gegeten en ook wanneer de prooi door een ouder, een andere grote stern, 
of een rover anders dan een kokmeeuw was gegeten). )n de categorie 
anc/e/s vielen ook de vissen die door het kuiken geweigerd werden of die 
het kuiken op de grond liet vallen. De prooien werden onderverdeeld in drie 
gemakkelijk te onderscheiden soortklassen, namelijk: haring/sprot (verder in 
dit hoofdstuk clupeiden genoemd), zandspiering/smelt (verder in dit hoofd­
stuk ammodytidae genoemd) en andere prooisoorten (met name bot P/a- 
f/c/?f/7/s //est/s, puitaal Zoarces y/y/partvs, kabeljauw Ga&js mor/wa, inktvis 
/.0//(70 spec, en grondels Goó/tvs spp.). De lengte van de aangebrachte vissen 
werd geschat in vierden van de snavellengte van de oudervogel (gemiddelde 
snavellengte SL = 54,6 mm, s.d. = 2,3 mm, N = 93). Het schatten van 
de prooilengte werd per observator gekalibreerd, door prooivissen van 
verschillende soort en lengte in de snavel van een opgezette grote stern te 
houden. Dit verhoogde de nauwkeurigheid sterk. Een geoefende waarnemer 
maakte een schattingsfout van ongeveer 0,25 SL.
Voor berekeningen waarbij gebruik werd gemaakt van het aantal of de 
massa van de aangebrachte prooien, zijn de gegevens onderverdeeld in 
dagen. In 1 992 zijn hiervoor alleen kuikens die langer dan 6 uur per dag zijn 
waargenomen en in 1993 alleen kuikens die langer dan 9 uur per dag zijn 
gevolgd, meegenomen in de berekeningen. Deze gegevens zijn vervolgens 
geëxtrapoleerd naar waarnemingen van 18 uur per dag. Voor de berekenin­
gen waarbij gebruik is gemaakt van de lengte van de aangebrachte vissen, 
zijn de gegevens onderverdeeld in uren. Alleen wanneer kuikens meer dan 
drie kwartier per uur zijn gevolgd, zijn de gegevens opgenomen in de 
berekeningen.
Groei van de kuikens
Zowel binnen als buiten de enclosures is een groot aantal kuikens meteen 
na het uitkomen geringd. De kuikens werden (indien de weersomstandighe­
den gunstig waren) iedere drie dagen gewogen met een elektronische 
weegschaal of pesola ( +1 g). Met behulp van lineaire interpolatie werd de 
dagelijkse gewichtstoename van individuele kuikens berekend (alleen wan­
neer een kuiken binnen 4 dagen na de laatste meting is teruggevangen).
Voor de berekening van een algemene groeicurve zijn alleen de gewichten 
gebruikt van kuikens die hoogst waarschijnlijk zijn uitgevtogen (i.e. kuikens 
die in ieder gevat 150 g zijn geworden). Met behulp van een non-lineaire 
regressiemethode is een logistische vergelijking (Ricklefs 1 967) gefit door 
de gewichten van de kuikens (M, g) in relatie tot hun leeftijd (t, dagen) met 
behulp van de volgende formule (waarbij één lijn is gefit door alle gewich­
ten):
Af, Af,erp* 1 +a*e
(1)
Waarin: Mexp = leeftijdsspecifiek gewicht, Mf = het asymptotisch gewicht; 
a = constante zodat het reflectiepunt op t = 0 ligt als b = 1, en b = 
logistische groeicoëfficient.
Deze vergelijking is gebruikt als referentielijn voor het gewicht van een 
kuiken op een bepaalde leeftijd. Een kuiken, dat volgens deze lijn groeit, 
wordt verondersteld vliegvlug te worden. De individuele afwijking van deze 
referentielijn is gebruikt, om iets te kunnen zeggen over de conditie van het 
kuiken op de dag van meten. Wanneer de massa van een kuiken onder de 
referentielijn ligt, is de conditie van dit kuiken negatief en heeft het extra 
energie nodig om weer op gewicht te komen. Een leeftijdsspecifieke 
conditie-index (Clt, % ) is berekend via het verschil in verwachte massa 
(Mexp, vergelijking 1 ) en gemeten massa (Mt, g) met behulp van de volgende 
formule:
Af,-Af
C/=-----5^ * 1 0 0 %  (2)
Af
Om een uitspraak te kunnen doen over het minimumgewicht van een kuiken 
van een bepaalde leeftijd, is uitgegaan van de gewichten van vers dood 
gevonden kuikens (i.e. minder dan twee dagen dood) van bekende leeftijd. 
Hierbij wordt verondersteld, dat deze kuikens allemaal door verhongering 
zijn gestorven, hetgeen zeer waarschijnlijk is, omdat alle sterfgewichten ver 
beneden de verwachte massa (Mexp, vergelijking 1) liggen (figuur 2). Voor 
de berekening van het leeftijdsspecifieke sterfgewicht (Mmin, g) is een 
logistische curve gefit door de gewichten van vers dood gevonden kuikens 
resulterend in de volgende vergelijking (figuur 2):
Statistiek
Alle statistische bewerkingen zijn uitgevoerd met behulp van het program­
ma SPSS/PC + , versie 4.0. Bij vrijwel alle toetsen is een betrouwbaarheids- 
grens van 0,05 aangehouden. Behalve bij de muttipele-regressiemethode, 
waar de SPSS  standaardgrens van 0,1 is aangehouden.
Bij toepassing van Scheffé-toetsen en multipele regressies is eerst een 
variantie-analyse uitgevoerd (F-test). Alvorens gebruik is gemaakt van 
Scheffé-toetsen is met behulp van de Bartett's test getoetst op heterogeni­
teit van de gegevens.
Leeftijd (dagen)
/ïryMt/r 2. /?e/af/e ft/ssen (7e /ee/^ 'c/ e/i de /nassa ^  van c/oot/ pevo/?de/7 ^M/^ ens (/V = 70S,^  = 0,S5A
2.3 Resultaten
2.3.1 Toepassing statistiek
In dit hoofdstuk worden steeds eerst de verhoudingen van de verschiüende 
prooisoorten en het gemiddetd aantal aangevoerde of geroofde prooien per 
kolonie gegeven. Bij de gemiddelde waarden is steeds de standaard deviatie 
vermeld. Deze zijn berekend over het naar 1 dag (18 uur) geëxtrapoleerde 
aantal prooien per kuiken. Deze geëxtrapoleerde getallen (N/kuiken/dag) 
worden eveneens gebruikt in de toegepaste multipele regressies. De regres­
sies zijn uitgevoerd met de werkelijke leeftijden van de kuikens en niet met 
de, in de figuren getoonde, leeftijdscategorieën. )n alle gevallen is de 
regressie uitgevoerd via achterwaartse analyse, waarbij steeds de factoren 
leeftijd, het logaritme van leeftijd, windsnelheid, het kwadraat van wind­
snelheid, kolonie en jaar als verklarende factoren werden opgegeven. )n de 
tabellen zijn alleen de factoren opgenomen die significant bijdragen aan het 
verklaren van de afhankelijke parameter. De toetsen zijn steeds in twee 
stappen uitgevoerd. Eerst is getoetst of er in 1993 een effect van kolonie 
is, door het kolonienummer in het model op te nemen (jaar wordt dan niet 
meegenomen). Daarna is, ongeacht of er een effect van kolonie was, 
getoetst of het jaar van invloed was, door het jaar in het model op te nemen 
(kolonienummer wordt dan niet meegenomen).
Multipele regressies die betrekking hebben op de roverij door kokmeeuwen, 
betreffen altijd het geëxtrapoleerde aantal geroofde prooien per dag en dus 
niet de procentuele roof. Multipele regressies die betrekking hebben op de 
lengte van de prooien, betreffen altijd het totale aantal prooien, waardoor 
het aantal vrijheidsgraden aanzienlijk groter is dan regressies die betrekking 
hebben op de aanvoer of het tot van de prooien. Ook wanneer de resultaten 
roofpercentages of niet-gegeten percentages betreffen, zijn deze berekend 
aan de hand van het totaal aan aangevoerde prooien en dus niet aan de 
hand van geëxtrapoleerde getallen.
In sommige gevallen worden verderop in dit hoofdstuk ook andere factoren 
(als uitkomstvolgorde en conditie) aan het regressie-modet toegevoegd. In 
deze gevallen is uitgegaan van een nul-model met alle significante factoren 
(zie boven) en zijn vervolgens stapsgewijs de nieuwe factoren toegevoegd. 
Alleen wanneer deze nieuwe factoren significant bijdragen aan het model, 
zijn ze in de tabellen opgenomen. In zulke gevallen en in gevallen van 
afwijkende methodiek zal de gevolgde methode duidelijk worden omschre­
ven.
Toetsen die betrekking hebben op de groei van de kuikens, gaan uit van 
leeftijdscategorieën (waarbij leeftijdscategorie 1 = 0-4 dagen oud; 2 = 5-9 
dagen oud; enz.). De gevolgde methode voor de berekening van groei en 
windsnelheid zullen in zulke gevallen duidelijk worden omschreven.
2.3.2 Aanvoer
Het voor de kuikens bestemde voedsel bestond in 1992-1993 voor 99,3- 
99,7% uit clupeiden en ammodytidae (N = 208, 186 en 225 in respectie­
velijk 1992, 1993 in kolonie 6 en 1993 in kolonie 8). Omdat minder dan 
1 %  uit andere vissoorten bestond, zijn deze in de rest van dit hoofdstuk 
buiten beschouwing gelaten. Het aandeel clupeiden varieerde van 47,0- 
58,5% en het aandeel ammodytidae van 41,1-52,3%. Het gemiddeld 
aantal aangebrachte prooien per kuiken per dag was in 1992 significant 
kleiner dan in de twee kolonies in 1993 (1992: 5,19 2,91, N = 208; 
1993, kolonie 6: 8,85 3,81, N = 186; 1993, kolonie 8: 8,51 4,01, N = 
225) (Scheffé-test, F = 63,6, P < 0,05).
Aangezien de kuikens niet in alle kolonies even lang zijn gevolgd, is het 
zinvo) om de samenstelling en het lot van de aangevoerde prooien onder te 
verdelen in leeftijdscategorieën. Als we vervolgens naar het aantal aange­
brachte prooien gaan kijken, zien we aanzienlijke verschillen tussen de 
kolonies (figuur 3).
In de eerste plaats valt het enorme verschil op in het aantal aangebrachte 
prooien tussen 1992 en de twee kolonies in 1 993 (figuur 3). Dit verschil is 
significant voor vrijwel alle leeftijdscategorieën (Scheffé-test, F = 5,76- 
23,12, P < 0,05) (voor N zie figuur 3). Alleen het aantal aangebrachte 
prooien in de eerste vijf levensdagen van de kuikens in 1 993 in kolonie 8 














In 1 992 bteef het aantat aangebrachte prooien vrijwel constant (ongeveer
5 prooien per kuiken per dag) tot de kuikens 20 dagen oud waren (figuur 
3). Daarna zijn er geen betrouwbare waarnemingen meer gedaan, tn 1993
I ] clupeiden t i am m odytidae^H anders
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3. /4 an voer van c/ope/den, ammodyf/dae en andere proo/en /M%M/%en/da<7/ /n de versc/w/Zende
/ro/on/es /n re/af/e ror de /ee^ rÿ'd van de /ru//rens /3oven^re f^gt/ren. /ee/rÿd^cafeyor/e 7 =
0 4 dagen oud/ 2 = 5-3 dayen oud, enz./. /Ver aan ra/ r^ty/Trens dar per /eeff//d /'s yevo/gd, 
/s weergegeven /n de ondersre %uren. Aer op de verscM/en /n x a .^
bteef in kolonie 6 het aantal aangebrachte prooien getijk (ongeveer 9 prooien 
per kuiken per dag) tot de kuikens 20 dagen oud waren, waarna een dating 
in het aantal aangebrachte prooien tot ongeveer 8 prooien per kuiken per 
dag te zien is. tn kolonie 8 (1 993) is het beetd juist omgekeerd. In de eerste 
20 dagen ligt het aantal aangebrachte prooien per kuiken per dag op 
ongeveer 8, waarna een stijging naar ongeveer 11 prooien per dag te zien 
is. Het verschil tussen de twee kolonies in 1993 lijkt in verband te staan 
met de windsnelheid. In de laatste dagen voor het uitvliegen van de kuikens 
in kolonie 6 nam de windsnelheid toe. Ook in de eerste weken na het 
uitkomen van de eieren in kolonie 8 woei het relatief hard, waarna de wind 
in de laatste dagen voor het uitvliegen van de kuikens weer afnam. Om te 
corrigeren voor eventuele invloeden van wind, is daarom een multipele-re- 
gressiemethode toegepast (tabel 1). Hieruit blijkt, dat de aanvoer van 
prooien inderdaad samenhangt met zowel de leeftijd van de kuikens als de 
windsnelheid en dat tevens de aanvoer in 1992 lager was dan in 1993. Uit 
een Anova (niet getoond) blijkt echter, dat minder dan 1 %  van de variantie 
verklaard wordt door windsnelheid en dat het verschil in jaren meer dan 
16% van de variantie verklaart. Wanneer de analyse wordt opgesplitst voor 
clupeiden en ammodytidae, blijkt dat de aanvoer van ctupeiden afhankelijk 







aanvoer van ammodytidae vertoont eveneens een verband met de leeftijd 
van de kuikens, maar geen verband met de windsnelheid (tabei 3). De 
aanvoer van beide prooisoorten was lager in 1992 dan in 1993. Voor 
ammodytidae verklaren de parameters windsnetheid en jaar slechts een 
gering gedeelte van de variantie (6% ).
Het aandeel van clupeiden en ammodytidae fluctueert ruwweg tussen 40%  
en 60%  en lijkt geen verband te houden met de leeftijd van de kuikens 
(figuur 3). Het aandeel van prooien anders dan clupeiden of ammodytidae 
is in alle gevallen minder dan 1 % .








f/puur 4. /-/ef /of van de aangevoerde proo/en f/Wru/^ en/day/ /n de versc/?///ende /ro/on/es /7? re/af/e
fof de /ee/fÿd van de u^z/rens //eeffÿdscafeyone 7 = 0 4 dapen oud/ 2 = 5-d dage/? ot/d, 
enz./. Voor /;e/ aan fa/ yevo/yde M^/^ renx z/e //ytvur 3. /.ef op de verscM/en /n xa5.
Echter niet alle aangebrachte prooien zijn ook daadwerkelijk gegeten door 
de kuikens. Een deel van de prooien is geroofd door kokmeeuwen en een 
deel had een andere bestemming. In 1992 is gemiddeld 13,1% van de 
aangevoerde prooien geroofd (N = 581). De fractie niet-gegeten prooien 
(i.e. roof en anders) betrof in 1992 gemiddeld 21,0%. In 1993 is in kolonie 
6 en kolonie 8 gemiddeld respectievelijk 17,8% (N = 1395) en 14,1% (N 
= 1692) van de aangevoerde prooien geroofd. De fractie niet-gegeten 
prooien bedroeg in kolonie 6 en kolonie 8 respectievelijk 32,2% en 22,6% . 
Ruwweg een vierde van alle aangevoerde prooien is dus uiteindelijk niet 
gegeten door de kuikens.
In 1992 en in kolonie 8 (1993) bleef het aantal geroofde prooien klein tot 
de kuikens 10 dagen oud waren (figuur 4). Daarna nam de roverij geleidelijk 
toe. In 1992 was de roof door kokmeeuwen drie weken na het uitkomen 
van de eieren zelfs zo hoog (tot meer dan 50% van de aangevoerde 
prooien), dat de kuikens aanzienlijk in gewicht afnamen. We voelden ons 
toen genoodzaakt om de enclosure open te maken, in de hoop dat de 
kuikens zich over het eiland zouden verspreiden. Door de zo ontstane lagere 
dichtheid zou het roven voor de kokmeeuwen minder aantrekkelijk worden 
gemaakt (Veen 1977). In kolonie 6 (1993) was de roverij door kokmeeuwen 
vanaf het uitkomen van de eieren relatief hoog, maar steeg daarna nauwe­
lijks meer (figuur 4).
Multipele regressie wijst uit, dat de roof van ammodytidae inderdaad 











tevens een positief effect van windsnelheid is (tabet 4). De roof van 
clupeiden wordt gedeeltetijk verkiaard door de leeftijd van de kuikens 
(hoewe) slechts voor 4% ), maar niet door de windsnelheid. Opvattend is, 
dat het jaar geen invloed heeft op de roof van clupeiden noch op de roof 
van prooien in het atgemeen. Dit betekent dat ondanks een tagere aanvoer 
in 1992 dan in 1993, de roof getijk was. tn percentages uitgedrukt was de 
roof in 1 992 dus hoger dan in 1993.
De overige prooien (kwijt en rest) vertonen een zetfde verband met wind­
snelheid en teeftijd als de gegeten prooien (tabel 4, 5). Opvallend is, dat ook 
bij deze restprooien de windsnelheid niet van invloed is op ammodytidae, 
maar wet op clupeiden.
In het atgemeen geldt, dat voorat de prooiaanvoer en de prooiopname (zówet 
ctupeiden ats ammodytiydae) redelijk goed door het mode) verktaard worden 
(R^ > 0,10), maar dat de overige fracties (geroofde en rest-prooien) stechts 
voor een gering deel verklaard worden door windsnetheid en teeftijd.
2.3.3 Lengte van de prooien
Terwijl de gemiddetde leeftijd van de kuikens in 1 992 lager was, was de 
gemiddelde lengte van de aangebrachte ammodytidae toch significant 
groter dan in de twee kotonies in 1993 (1992: 11,27 ± 1,73 cm, N = 296;
1993, kotonie 6: 9,81 ± 2,16 cm, N = 694, 1993, kotonie 8: 10,10 ± 1,95 
cm, N = 700) (Scheffé-test, 1992 >1993 (kotonie 6), F = 58,6, P
< 0,05; 1992 > 1993 (kolonie 8),f = 58,6, P < 0,05). tn 1993 werden in 
kotonie 8 gemiddeld grotere ammodytidae aangebracht dan in kotonie 6 
(Scheffé-test, F = 58,6, P < 0,05). De gemiddetde lengte van de
aangebrachte ctupeiden was getijk in atte drie kotonies (1992: 8,86 +1,57 
cm, N = 287; 1993, kotonie 6: 8,96 + 1,73 cm, N = 701; 1993, kotonie 
8: 8,82 + 1,52 cm, N = 992) (Scheffé-test, F = 1,7; n.s.).
Zówet in 1992 als in beide kotonies in 1993 nam de lengte van zowel de 
ctupeiden als de ammodytidae toe tot de kuikens ongeveer 19 dagen oud 
waren. Daarna bleef de tengte van beide prooisoorten min of meer stabie) 
(1993) (figuur 5, 6). Om te toetsen voor een effect van windsnetheid is een 
muttipele-regressiemethode toegepast. Hieruit btijkt, dat de lengte van 
zowel clupeiden als ammodytidae logaritmisch toeneemt met de leeftijd van 
de kuikens en dat windsnetheid geen effect had op de tengte van de 
aangevoerde prooien (tabel 6, 7). tn 1 993 zijn in kolonie 8 grotere ctupeiden 
aangebracht dan in kolonie 6. Bovendien zijn in 1992 grotere clupeiden en 
ammodytidae aangebracht dan in 1993. Om vervolgens te toetsen of de 
kokmeeuwen inderdaad een voorkeur vertoonden voor langere prooien 
(Fuchs 1977, Veen 1977, Beijersbergen 1976, Gorke 1990), is het tot van 
de prooien (atleen de gegeten en de geroofde prooien) aan de vergelijking 
toegevoegd (tabel 8). Hieruit btijkt, dat de geroofde prooien (zowel ctupei­
den als ammodytidae) inderdaad langer waren dan de gegeten prooien. Toch 
is het niet atleen de lengte die de voorkeur van de kokmeeuwen bepaatd. 
Van atte aangevoerde clupeiden is 14,5% geroofd (N = 1775) en van de 
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f/goor 6. Genddde/de /engfe fcn?J en sfandaarddev/ade van de aangevoelde an?n7odyddae /n de 
verxcdd/ende %o/on/es /n re/ade ?o? de /eeff//d van de t^v/Trens fóownsfe f/gtyren.* /ee^fz/dscafegone 7 = 0 4 dagen otvd, 2 = 5 3 dagen ot/d, enzj. /n de ondersfe dgt/ren /s 
der aanfa/ an?n?odyddae per /ee/f//'d weergegeven. Aef op de verscd/V/en /n x as.
2.3.4 Massa en energie van de prooien
De resultaten duiden erop, dat het aantat prooien niet noemenswaardig 
toenam met het opgroeien van de kuikens, maar dat de tengte van de 
aangebrachte prooien we) toenam. Ook was de aanvoer in 1992 lager dan 
in 1993. De aangebrachte prooien waren in 1992 daarentegen groter. Om 
meer inzicht te krijgen in deze interactie tussen aantatten en tengte van de 
prooien, zijn de resultaten omgerekend naar massa aan aangebrachte vis.
Hiervoor is de massa genomen van vers gevonden prooivissen die in 
1992-1994 in de kolonies zijn verzameld, alsmede van prooivissen die in 
1993 door het Nederlands Instituut voor Onderzoek der Zee (N)OZ) en 
1 994 door het RIKZ in de Waddenzee zijn gevangen. De relaties tussen de 




Waarbij Mc = massa (g) van clupeiden, Ma = massa (g) van ammodytidae 
en L = totale lengte (cm).
Lengte (cm) Lengte (cm)
f/ytvt/r 7. De re/a?/e Kvssen de /engfe en de wassa van c/fpe/den f/V = <306, /?^  = 0,34) f//n/rer 
en van an7n?odyf/'dae f/V = 27, = 0,33) frec/?fer
Omrekening naar massa is in dit geval mogelijk, omdat de energie-inhoud 
(kJ per g drooggewicht) van jonge haring, sprot, zandspiering en smelt goed 
met elkaar overeenkomt (Massias & Becker 1990). Bij het omrekenen van 
massa naar energie-inhoud, is voor alle prooien uitgegaan van een energie- 
inhoud van 21 kJ per gram drooggewicht en een vochtgehalte van 77%  
{Massias & Becker 1990).
De lengte-massa relatie van clupeiden komt ongeveer overeen met de relatie 
die Veen (1977) geeft voor in 1966 in de kolonies gevonden clupeiden. De 
lengte-massa relatie voor ammodytidae verloopt in 1992-1994 echter veel 
minder steil dan in 1966 (vergelijk Veen 1977). Een ammodytidae van 13 
cm woog in 1992-1994 6,4 g en in 1966 12,2 g.
Figuur 8 laat in alle drie kolonies een toename van de aangevoerde massa 
zien naarmate de kuikens ouder worden. Maar deze toename verloopt in
1992 lang niet zo steil als in de beide kolonies in 1993. Ook al is de 
gemiddelde lengte van de ammodytidae groter dan van de ctupeiden (figuur 
5), toch is het massa-aandeet van de clupeiden vrijwel steeds groter dan 
het massa-aandee) van de ammoditydae (figuur 8).
Echter een gedeelte van de aangevoerde massa is geroofd door kokmeeu­
wen en een gedeelte kreeg een andere bestemming. Duidelijk is te zien, dat 
bij kuikens, ouder dan 10 dagen, het massa-aandeel van geroofde vis in
1992 hoger lag dan in de beide kolonies in 1 993 (figuur 9). Aangezien hier 
nog aspecten van wind doorheen kunnen spelen, is een multipete-regressie- 
methode toegepast (tabet 9). Hieruit blijkt, dat de massa aan gegeten 
prooien afhankelijk is van zowel de leeftijd van de kuikens als van de 
windsnelheid. Opvallend is echter, dat de massa aan geroofde prooien 
geheel verklaard wordt door de leeftijd van de kuikens en dat windsnelheid 
hier geen significante rol speelt. Aangezien de aangevoerde massa afneemt 
bij toenemende wind, neemt de roof, uitgedrukt als percentage van de 
aangevoerde massa, dus toe.
Drent ef a/. (1992) geven een energiebudget voor kuikens van de grote stern 
die zijn grootgebracht onder laboratorium-condities. De gemiddelde energie- 
opname van de kuikens in het veld loopt tijdens de eerste 10 levensdagen 
ongeveer parallel aan de energie die nodig is voor het basaal metabolisme 
(Drent ef a/. 1992) (figuur 10). De gemiddelde energieopname van oudere 
kuikens lag vaak onder de basale energiebehoefte. Dit lijkt onwaarschijnlijk, 
want ook activiteit en groei kosten energie. Wanneer de gegevens echter 
worden opgesplitst voor het eerste en het tweede uitgekomen kuiken 
(respectievelijk A-kuiken en B-kuiken), dan wordt duidelijk, dat de gemiddel­
de energieopname van het B-kuiken vrijwel steeds onder de basale energie­
behoefte en ook onder de energieopname van A-kuikens lag (figuur 11). De 
energieopname van het eerst uitgekomen kuiken (en vaak ook het enige 
kuiken) voldeed in 1993, doorgaans maar net om te voorzien in de 
basaalmetabolische kosten, maar was vrijwel altijd lager dan de totale 
energieopname die gemeten is in het laboratorium (Drent ef a/. 1992). In
1 992 liep de energieopname van het eerst uitgekomen kuiken de eerste 1 2 
levensdagen parallel aan de basaal metabolische energiebehoefte. Daarna 
bleef de energieopname van de A-kuikens achter bij de basale energiebe-
hoefte. Ook in 1993 kwamen in beide kotonies periodes voor dat de 
gemiddelde energieopname van de A-kuikens beneden de basale energiebe­
hoefte lag.
Multipele regressie van de dagelijkse energieopname, leeftijdscategorie en 
de uitkomstvolgorde van de kuikens laat zien, dat de energieopname 
afhanketijk is van de leeftijd van de kuikens, de windsnelheid en de 
uitkomstvotgorde (tabel 10). Bij deze berekeningen is aangenomen, dat alle 
kuikens, ouder dan 14 dagen, eerst uitgekomen kuikens waren (zie ook 
paragraaf 2.3.5). Na ongeveer twee weken hadden vrijwel atle ouders nog 
maar één kuiken (eigen waarnemingen). Het komt echter wel voor, dat het 
eerst uitgekomen kuiken (A-kuiken) meteen na het uitkomen sterft, zodat 
het tweede uitgekomen kuiken (B-kuiken) een kans maakt. Ook zijn er wel 
adopties van kuikens waargenomen, waarbij alleen het geadopteerde kuiken 
(meestat een oorspronkelijk B-kuiken) overteeft. In deze gevallen wordt het 
B-kuiken dus in feite een A-kuiken.
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f/<7<v(vr /0. Ge/w/We/cfe enery/eopnawe ^^ /rM//fen/(/ay/ zoa/s yewe^en /'n /?er ve/c/ fenery/e/rosfen voo/* 
/)er Aasaa/weyaóo/Zsme y^e^ o/r/ren ///'n^ en fo^ a/e enery/eopna/7?e /5?/ppe//ÿn/ vo/yens Drenf 
era/. /dd2/.
f/yt/fvr / /. Gew/c/c/e/c/e enerp/eopnawe //r^ /z/ro/'/ren/c/ag/ van a/s eersfe /d/c/?re rond/es/ en a/s fweet/e 
/open rono/es/ u/rgre/ron7en Aw7rens Foa/s yemeren /n /)er ve/t/ fener /^e/rosren voor /!e^  
Aasaa/weraóo//s/7?e /pefroMen /ÿn/ en fora/e energ/eopnan?e /sf/ppe/Zz/n/ vo/yens Drenf ef 
a/. 7392/.
2.3.5 Groei van de kuikens
De algemene groeivergelijking voor kuikens binnen de enclosures (N = 472, 
= 0,88) is:
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Afwijkingen van deze curve zijn groot (figuur 1 2) en de berekende conditie- 
indexen variëren dan ook van + 42% tot -78%. Het merendeel van de 
kuikens binnen de enclosures heeft een negatieve conditie-index. Een
/?gtyt/r 72.
negatieve conditie betekent, dat deze kuikens op het moment van wegen 
onder het "ideate" gewicht (vergelijking 6) waren. Een individu met een 
negatieve conditie-index heeft extra energie nodig om weer op het "norma­
le" gewicht te komen. Vooral tussen dag 1 5 en dag 25 blijft de gemiddelde 
massa van de kuikens achter bij de verwachte massa (figuur 12). Dit komt 
overeen met een lage energieopname in diezelfde periode in alte drie de 
kolonies (vergelijk figuur 10, 11)
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De massa van de %t//^ ens A/nnen de enc/ost/res /n re/ade fof /wn /eefAÿd fAovensfe dgt/ur/. 
De gefroMren ///n /'s de /op/sf/sc/ye groe/verge///7r/ng vo/gens formu/e 6. Weergegeven z//n 
de gem/dde/de massa s.d. fsf/ppen en verdca/e ///'nen^ , max/ma/e massa fAovensfe ///n^  en 
m/n/ma/e massa /ondersfe Z//nA /4an7a/gemeden /r;//7rens per /eeffÿd /onderste dgtrt/r/.
De groei van de geprotocolleerde kuikens in de leeftijd van 3-14 dagen 
(lineaire gedeelte van de groeicurve) in 1992 (gemiddeld 9,6 3,5 g/dag, N 
= 54) verschilt niet van de groei in 1993 (gemiddeld 8,6 5,4 g/dag, N = 
131) (Student's t-test, t = 1,27; n.s.). Pas wanneer de kuikens meer dan 
14 dagen oud zijn, beginnen de verschillen duidelijk te worden. In 1992 
namen vrijwel alle kuikens, ouder dan 14 dagen, af in gewicht (gemiddelde 
groei -5,3 g/dag, N = 19), terwijl in 1993 de meeste kuikens van deze 
leeftijdscategorie nog in gewicht toenamen (gemiddelde groei 1,5 g/dag, N 
= 50) (Student's t-test, 1993 > 1992, t = 5,13, P < 0,001). In deze 
ontwikkelingsfase komt ook het verschil in energieopname tussen de beide 
jaren duidelijk naar voren (figuur 9). Het is dus niet zo verwonderlijk, dat 
juist in deze leeftijdscategorie de verschillen in groei gaan optreden.
Het is echter de vraag, of de gevonden trend van lage voedselaanvoer en 
slechte conditie als gevolg van verminderde groei, algemeen is voor 1992. 
Hogelijk was de geprotocolleerde kolonie niet representatief voor dat jaar. 
Om dat te toetsen, is een multipele regressie toegepast op de groei van de 
kuikens (zowel binnen als buiten de enclosures), waarbij windsnelheid, 
leeftijdscategorie, jaar en enclosure als variabelen in het model zijn opgeno­
men. Hieruit blijkt, dat zowel de kwadratische factor van leeftijd als de 
windsnelheid een negatief effect hadden op de groei van de kuikens (tabel
11 ). Ook het jaar is van invloed. In 1 992 groeiden de kuikens minder hard 
dan in 1993. De enclosures hadden geen effect op de groei. Daarom zijn 
ze ook niet in de tabel opgenomen.
Om een beeld te krijgen van de betrouwbaarheid van de multipele vergelij­
king (tabel 11 ) en de spreiding van de gegevens, is per leeftijdscategorie de 
werkelijk gemeten groei uitgezet tegen de windsnelheid (lineaire regressie), 
tezamen met de lijn volgens de multipele vergelijking uit tabel 11 (figuur 
13). Tot de kuikens 1 5 dagen oud zijn, komen de twee methodes vrij goed 
overeen en is de spreiding in de gegevens relatief klein. Bij oudere kuikens 
is relatief harde wind weinig voorgekomen en bovendien wordt de spreiding 
in de gegevens vrij groot, zodat de relatie minder betrouwbaar is. In grote 
lijnen laat de multipele regressie (waarbij voor de variabele jaar de waarde
1992.5 in de vergelijking is ingevuld) hetzelfde zien als de afzonderlijke 
lineaire regressies per leeftijdscategorie. Jonge kuikens blijven onder vrijwel 
alle windomstandigheden nog enigszins in gewicht toenemen, terwijl bij 
oudere kuikens de invloed van wind op de groeisnelheid relatief groot is.
In figuur 14 wordt de groeivergetijking volgens tabel 11 grafisch weergege­
ven voor drie windsnelheden (waarbij voor de variabele jaar de waarde
1992.5 in de vergelijking is ingevuld). Daarbij is aangenomen dat er 
gedurende de hele ontwikkelingsfase van de kuikens een constante wind­
snelheid (5 m/s, 10 m/s of 1 5 m/s) heerste. Bij een windsnelheid van 5 m/s 
groeien de kuikens ongeveer volgens vergelijking 6. Bij harde wind (1 5 m/s) 
nemen jonge kuikens (tot 1 5 dagen) nog steeds enigszins in gewicht toe, 
maar oudere kuikens nemen dan in gewicht af.
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Windsnetheid (m/s)
f/<7tvur 7 J .  Mode/znaf/ye Ae/?ader/7?y s/a/7 de groe/we/7)e/d fy/dat?/ va/i /rt/Z/renx //? de versc/?///e/ide 
/ee^fz/dscdfeyodeén /7? re/af/'e fof de w/ndsne//!e/d ^efro^e/? 7//n. a/zonder/# e //nea/re 
reyress/'e; f^/ppe/////7. rexu/fafer) va/? /no/f/pe/e /ey/exs/'e vo/yen^ fa/?e/ 7 77.
Om een beeld te krijgen wat dit betekent voor de overlevingskans van een 
kuiken, is met behulp van de gevonden relaties tussen groei, leeftijd en wind 
de verwachte massa (berekend aan de hand van de groeivergetijking van 
tabel 11 ) uitgezet bij verschillende windsnelheden. Hierbij is ervan uitge­
gaan, dat de kuikens sterven wanneer ze het leeftijdspecifieke sterfgewicht 
(Mmin, formule 3) hebben bereikt. De grafiek is zowel weergegeven voor de 
hele kuikenperiode als voor kuikens vanaf 1 5 dagen oud. Bij lage windsnel­
heden volgt de verwachte massa, volgens dit model, ongeveer de groeicur- 
ve volgens formule 6 (figuur 15). Bij aanhoudende wind van 10 m/s kan 
een kuiken meer dan 30 dagen oud worden, maar blijft het steeds onder 
het normale gewicht. In echte stormperiodes (windsnelheid van 1 5 m/s) 
duurt het ongeveer 9 dagen voordat een pas-uitgekomen kuiken het 
sterfgewicht bereikt. Oudere kuikens bereiken bij dezelfde windsnetheid na 
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f/puur 74. /Mode/ma f/ye Aenadedny van de yroe/sne//?e/d fy/day) s/dn opyAoe/ende /fM/^ rens /)//' ye/scM- 
/ende w/ndsne//!eden f/ee/7//dscaregode 7 = 0 4 dayen oud/ 2 = 5 3 dagen otvd/ enzj.
Het model in figuur 1 5 beschrijft de groei van een gemiddeld kuiken onder 
bepaalde windomstandigheden. In het veld bestaan er echter belangrijke 
groeiverschitten tussen bepaalde groepen kuikens. In de eerste twee weken 
zulten bijvoorbeeld vooral de B-kuikens achterblijven in groei ten opzichte 
van de A-kuikens. Bij oudere kuikens is de plaats in de kolonie een 
belangrijke factor die de groei beïnvloedt. Oudere kuikens zitten vaak enkele 
dagen achter elkaar op dezelfde plek. Wanneer deze plek ongunstig is voor 
prooioverdrachten (te dicht bij een kokmeeuwennest, moeilijke aanvliegrou­
te of veel intraspecifieke concurrentie), zulten deze individuen enkele dagen 
achter elkaar een relatief lage groeisnelheid hebben. Zulke verschillen in 
groeisnelheid en dus in leeftijdspecifiek gewicht worden beschreven door 
middel van de conditie-index (Clt, vergelijking 2). De langzaam groeiende 
B-kuikens uit het bovenstaande voorbeeld, zullen bij achtereenvolgende 
metingen onder het "normale" gewicht blijken te zijn en dus (ongeacht de 
windsnelheid in die periode) steeds een negatieve conditie-index hebben. 
Voor de langzaam groeiende kuikens die enkele dagen op een ongunstige 
plek zitten, geldt eveneens dat ze gedurende enkele dagen relatief weinig 
te eten krijgen, waardoor ze al vrij snel in slechte conditie zulten zijn. 
Conditie is dus een goede variabele om groeiverschillen tussen verschillende 
groepen kuikens weer te geven.
De conditie van de kuikens is daarom a!s verklarende factor aan het 
regressie-model toegevoegd (tabel 11). Hiervoor is de gemiddelde conditie- 
index (C)t, vergelijking 2) per leeftijdscategorie ingedeeld in 3 categorieën, 
namelijk "goed", "gemiddeld" en "slecht" met een gemiddelde conditie-in- 
dex van respectievelijk +10%, + 10% to t-25% en -25%. Conditie draagt 
significant bij aan het model en verhoogt het percentage verklaarde varian­
ce aanzienlijk (tabel 11). Hoe slechter de conditie van de kuikens, des te 
groter de invloed van wind op de groeisnetheid. De parameters die in het 
nul-model reeds significant bijdroegen aan het verklaren van de variantie, 
blijven na toevoeging van conditie significant.
Bij het grafisch weergeven van dit mode) (tabel 11 ) is ervan uitgegaan, dat 
bij oudere kuikens (1 5 dagen) de begingewichten van "goede" en "slechte" 
kuikens op respectievelijk 110% en 75%  van het verwachte gewicht (Mexp, 
formule 4) lagen (figuur 16). Hoewel de groei van kuikens in "goede 
conditie" in periodes met harde wind (15 m/s) relatief laag is, blijven ze 
volgens dit model gedurende 30 dagen in leven en bereiken ze een 
asymptotisch gewicht van ongeveer 1 50 g. Pas uitgekomen kuikens in 
"slechte conditie" blijven in stormperiodes ongeveer 7 dagen in leven en 
oudere kuikens in "slechte conditie" ongeveer 10 dagen.
De conditie van de kuikens (Clt, formule 2) vertoont een duidelijk verband 
met zowel de leeftijd van de kuikens als de windsnelheid (figuur 17). Hoe 
ouder de kuikens, des te beter hun conditie was (waarschijnlijk doordat de 
meeste kuikens in slechte conditie vrij snel na het uitkomen sterven). Het 
verband tussen windsnelheid en conditie is conform de gevonden relatie 
tussen windsnelheid en groei. Met toenemende windsnelheid neemt de 
groeisnelheid van de kuikens af en dus ook hun conditie. De conditie van 
de B-kuikens blijft vrijwel altijd achter bij de conditie van de A-kuikens 
(figuur 1 7). De conditie van oudere B-kuikens ligt echter in de range van de 
conditie van oudere A-kuikens. Hoogstwaarschijnlijk zijn hun oudere nest- 
verwanten dood en zijn het dus in feite A-kuikens geworden.
Ook wanneer de groeisnelheid van de geprotocolleerde kuikens wordt 
uitgezet tegen de dagelijkse energieopname, blijkt dat jonge kuikens (tot 1 5 
dagen oud) niet in gewicht afnemen, ook al krijgen ze nauwelijks energie 
binnen (figuur 18). Oudere kuikens nemen echter we) in gewicht af als ze 
niet votdoende energie binnen krijgen.
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2.3.6 Kotonieverschillen
In 1993 zijn zowel in een vroege kolonie (kolonie 6, waarvan de piek van 
het uitkomen van de eieren overeenkomt met de piek van het uitkomen op 
hete eiland) ats in een late kotonie (kolonie 8, waar de eieren pas eind juni 
uitkwamen) kuikens gevolgd. De totale visaanvoer (N/kuiken/dag, gecorri­
geerd voor leeftijd en windsnelheid) was gelijk in beide kolonies (tabel 1), 
maar de gemiddetde verhouding van de beide prooisoorten verschilde wel 
(kolonie 6: 50,3% haring (N = 1395) en kolonie 8: 58,6% haring (N = 
1692)) (x = 21,63, P < 0,01). Gecorrigeerd voor leeftijd en windsnet­
heid zijn er in kotonie 6 minder clupeiden en meer ammodytidae aangevoerd 
(N/kuiken/dag) dan in kolonie 8 (tabet 2 en tabet 3). De gemiddetde lengte 
van de aangebrachte ammodytidae was echter groter in kolonie 8 (hoofd­
stuk 2.3.3). Uitgedrukt in massa (g/kuiken/dag) was de aanvoer (gecorri­
geerd voor leeftijd en windsnelheid) in beide kotonies getijk (tabel 12).
In kotonie 6 is gemiddeld 17,8% (N = 1395) en in kolonie 8 is 14,1% (N 
= 1692) van de aangevoerde prooien geroofd door kokmeeuwen (x^i = 
8,28, roof kolonie 6 > roof kolonie 8, P < 0,01). Ook uitgedrukt in massa 
(g/kuiken/dag) en gecorrigeerd voor leeftijd en windsnelheid is in kolonie 6 
meer geroofd dan in kolonie 8 (tabel 12).
2.3.7 Individuele protocollen
De vraag is echter in hoeverre de beschreven relaties tussen prooiaanvoer, 
windsnelheid en groei ook gelden voor individuele kuikens. Daarom is van 
drie individuen het verschil in verwachte massa-opname bij een windsnel­
heid van 5 m/s (volgens tabel 9, waarbij voorjaar de waarde 1992,5 in de 
vergelijking is ingevuld) en gemeten massa-opname uitgezet tegen de 
teeftijd (dichte balken in figuur 19). Op dagen waarop het individu niet 
gemeten is, is als "gemeten massa-opname" de verwachte massa-opname 
(volgens de vergetijking in tabel 9) bij de gemiddetde windsnelheid op die 
dag genomen (open balken in figuur 19).
Op grond van hun groeicurves kunnen de drie individuen ingedeeld worden 
in een "goed", een "matig" en een "slecht" groeiend individu. Het verschit 
tussen gemeten en verwachte massa-opname komt in grote lijnen overeen 
met de groeipatronen van de individuen (figuur 19). De massa-opname van 
het goed groeiende individu ligt bijna steeds hoger dan de verwachte 
massa-opname, terwijl de massa-opname van het slecht groeiende individu 
vrijwel steeds onder de verwachte massa-opname ligt. De individuele 
patronen in massa-opname en groei komen vrij goed overeen met de 
windsnelheid. Zowel aan het begin als aan het einde van de kuikenfase van 
het goed groeiende individu, woei het relatief hard en was zowel de 
massa-opname als de groei relatief laag. Het matig en het slecht groeiend 
individu hadden vooral halverwege hun ontwikkeling te kampen met harde 
wind. De massa-opname en de groei van deze individuen is in deze 
stormperiode dan ook relatief gering.
Wanneer we echter iets gedetaileerder naar figuur 19 kijken, btijkt dat er 
noga! wat individuele variatie in de gegevens zit en dat er zo nu en dan 
afwijkingen van het verwachte patroon voorkomen. Wanneer als voorbeeld 
het goed groeiende individu wordt genomen, zien we dat het tijdens de 
eerste 4 dagen steeds harder is gaan stormen. De massa-opname bleef 
daardoor achter (hoewel niet gemeten tijdens de eerste twee dagen) en de 
massa van dit individu was op dag 4 beneden verwachting. In de dagen 
daarna (dag 5-12) woei het steeds minder hard en kreeg dit individu relatief 
veel te eten. De massa-opname was zelfs hoger dan op grond van de 
windsnelheid viel te verwachten (het woei steeds harder dan 5 m/s). Op 
dag 1 3 was zijn gewicht dan ook boven gemiddeld. In de derde week begon 
het iets harder te waaien, maar bleef de massa-opname relatief hoog. Vooral 
op dag 21 stormde het vrij hard, maar de massa-opname was die dag toch 
relatief hoog. Op dag 22 was dit individu nog steeds goed op gewicht. Toen 
de wind daarna weer afnam, steeg de massa-opname van dit individu echter 
niet. De massa-opname lag weer enkele dagen onder de verwachte opname 
bij een windsnelheid van 5 m/s, waardoor de massa-ontwikkeling weer 
goed overeenkwam met het verwachte patroon op grond van de windsnel­
heid.
Ook voor het matig en langzaam groeiend individu geldt, dat er eveneens 
enkele afwijkingen van het verwachte patroon voorkomen (figuur 19). In de 
stormperiode tussen levensdag 13 en 21 van het matig groeiend individu 
was de massa-opname door dit individu overeenkomstig laag. Echter op dag 
18 was de massa-opname ondanks de harde wind toch relatief hoog. Ook 
na de derde levensweek was de massa-opname door dit individu op de 
dagen dat er is gemeten, hoger dan op grond van de windsnelheid werd 
verwacht. De massa-opname door het langzaam groeiend individu, die 
slechts een dag later dan het matig groeiend individu is geboren, komt na 
de derde levensweek veel beter overeen met het verwachte patroon. In de 
laatste paar dagen voor het uitvliegen was de massa van dit individu weer 
flink toegenomen, terwijl op grond van de windsnelheid een massa-afname 
viel te verwachten. Blijkbaar heeft dit individu vlak voor het uitvliegen 
relatief veel gegeten.
2.4 Discussie 
Bias in de gegevens
De resultaten met betrekking tot de prooiaanvoer en het lot van de prooien 
zijn onderhevig aan een waarnemingsfout in slechts één richting. Het is 
mogelijk, dat er tijdens het protocolleren een prooi gemist is (hoewel die 
kans slechts zeer gering wordt geacht). Bovendien is het mogelijk, dat na 
het verlaten van de observatiehut nog een enkele prooi in de kolonie werd 
aangevoerd. Ook deze kans is zeer gering, omdat reeds voordat het 
helemaal donker is, de prooiaanvoer langzaam afneemt. In hoogst uitzon­
derlijke gevallen werd in het laatste waarnemingskwartier nog een prooi 
aangevoerd. Daarnaast is er nog een kans dat er tijdens het wissellen van 
observator een prooi geroofd wordt van een boven de krlonie vliegende 
oudervogel. Maar aangzien de meeste prooien bij het tanden worden 
geroofd (eigen waarnemingen), is ook deze kans zeer gering. In ieder gevat
zorgen al deze factoren voor een onderschatting van de prooiaanvoer. Naar 
schatting wordt hierdoor hooguit 1 %  van de aangevoerde prooien gemist.
Individu 1 Individu 2 Individu 3
to <s :c :s 30
/Vef verse/)// rassen verwac/?re wassaopname en yewe^en massa opname fz/e fe/rsf/ 
/Aovensfe ^ytvren, //n/rer / as, Aa/^ ren/, f/e w/nc^ sne//!e/d /n?/s/ fóos/ensfe //pt/ren, rec/?fer 
V as, foncées/, yeme/en groe/cu/ve /onc/ersfe //guren, onderóro/ren /z/'n/ en verwac/)fe groe/ 
vo/gens verge///^ /ng 6 /on(/ersfe //g<y/*en, yefroMen ///n/ van c/r/e Arty/^ rens.
Berekeningen waarbij gebruik wordt gemaakt van de massa van de prooien 
en dus ook van de energie-inhoud van de prooien zijn overschattingen. Bij 
het schatten van de prooitengte wordt een schattingsfout gemaakt van een 
vierde snaveüengte. Een overschatting van een vierde snavetlengte betekent 
na omrekening naar massa, een grotere fout dan een onderschatting van 
een vierde snavellengte. Uitgaande van een extreem grote ciupeide van 3 
snaveilengtes (16,4 cm), varieert de lengte tussen 2,75-3,25 SL (15,0- 
17,75 cm), Uitgedrukt in massa (vergelijking 4), varieert deze vis van 
22,8-37,5 g (gemiddeld 30,1 g). Een ciupeide van precies 3 SL weegt 29,5 
g (vergelijking 4). De overschatting die in dit geval gemaakt wordt bedraagt 
dus 0,6g. Bij een extreem hoge aanvoer van 1 2 vissen/kuiken/dag betekent 
dat een overschatting van 7,2 g vis/kuiken/dag. Uitgaande van een meer 
realistische lengte van 1,5 SL en een aanvoer van 9 vissen/kuiken/dag, 
bedraagt de overschatting 2,8 g vis/kuiken/dag. Er is in de volgende 
berekeningen niet gecorrigeerd voor deze overschatting.
Massa van de prooivissen
De lengte-massa relatie van clupeiden verschilt niet van de relatie van die
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Veen (1977) geeft voor 1966. De door ons gevonden lengte-massa relatie 
van ammodytidae verloopt echter veel minder steil dan die van Veen 
(1 977).Een mogelijke verklaring hiervoor is, dat de sterns in 1992-1994 een 
andere prooisoort hebben gegeten. De relatie tussen lengte en massa van 
smelt (maximale lengte 35 cm) en zandspiering (maximale lengte 20 cm) 
zal ongetwijfeld enigszins van elkaar verschillen (Muus 1966). Maar het is 
ook mogelijk, dat er sprake is van een verschil in groeisnelheid van de 
ammodytidae tussen 1966 en 1992-1 993. Van haring is bekend, dat zulke 
verschillen veroorzaakt kunnen worden door dichtheidsafhankelijke effecten 
(A. Corten), maar ook verschillen in de voedselbeschikbaarheid van ammo­
dytidae kunnen een rol spelen.
Aandeel prooisoorten
Het aandeel van de verschillende prooisoorten in het dieet van de sterne- 
kuikens in 1992-1993 verschilt niet wezenlijk van de gegevens die Veen 
(1977) geeft voor de periode 1966-1970. In de studie van Veen (1977) 
bedroeg het aandeel van ammodytidae 30,8-64,3% en het aandeel van 
clupeiden 34,0-66,5%. In 1966-1970 was het aandeel van de overige 
vissoorten iets hoger (tot 1,6% van het totale voedselaanbod) dan in 
1 992-1 993, maar dit verschil is zo klein dat er geen reden is om een verschil 
in dieetsamenstelling tussen de twee periodes te veronderstellen. In 1994 
is er echter wel een grote verandering in voedselsamenstelling waargeno­
men (eigen gegevens). In dit jaar werden, zowel op Hompelvoet als op 
Griend, voornamelijk clupeiden naar de kolonie aangevoerd (op Griend zelfs 
meer dan 90% van alle aangevoerde prooien) (de Kraker & Derks 1994). 
Het is echter nog onduidelijk in hoeverre dit verschil te wijten is aan een 
afname van de ammodytidae-stand of aan een toename van de clupeiden- 
stand in de foerageergebieden van de grote stern. Bestandsopnames van de 
verschillende prooivissen in het foerageergebied rond Griend, uitgevoerd 
door het RIKZ, duiden er echter op dat er in 1994 weinig ammodytidae 
aanwezig waren (J.H.M. Schobben). Het is nog onduidelijk wat deze 
verschuiving in het dieet van de grote stern voor gevolgen heeft gehad op 
de groei en overleving van de sternekuikens. Maar het lijkt erop, dat in 1 994 
de hoeveelheid aangebrachte clupeiden ruim voldoende was om in de 
voedselbehoefte van de kuikens te voorzien.
Aanvoer
Aangezien Veen (1977) voor 1966 alleen het aantal gegeten prooien per 
dag geeft, is het niet mogelijk om de aanvoer in 1 966 rechtstreeks te 
vergelijken met 1992-1993. Bovendien was Veen (1977) niet in staat om 
de kuikens langer dan de eerste vijf dagen te volgen. Er kunnen dus alleen 
uitspraken over verschillen tijdens de eerste vijf levensdagen worden ge­
daan. Vooral in 1992 (iets meer dan 4 prooien/kuiken/dag), maar ook in 
1 993 (ongeveer 5 prooien/kuiken/dag), was het aantal gegeten visssen laag 
in vergelijking tot 1966 (14 prooien/kuiken/dag). De aanvoer van vis was in
1992 en 1993 (respectievelijk 5 en 8-9 prooien/kuiken/dag) zelfs lager dan 
het aantal gegeten vissen in 1966. De gegevens van Veen (1977) hebben 
echter betrekking op dagen met een gemiddelde windsnelhied van minder 
dan 10,3 m/s. Maar ook in 1992-1993 is het tijdens de eerste vijf 
levensdagen weinig voorgekomen dat het harder woei dan 10,3 m/s, zodat 
gesteld kan worden dat de aanvoer in 1992-1993 veel lager was dan in
1966-1970.
Ook in kolonies in het buitenland was de prooiaanvoer (gezien over de 
gehele kuikenfase) hoger (7-1 5 prooien per kuiken per dag) dan in 1 992 op 
Griend (Pearson 1968, Isenmann 1975, Campredon 1978). Dit is een 
sterke aanwijzing, dat de voedselaanvoer wel eens beperkend kan zijn 
geweest voor een verdere groei van de populatie. Vooral in 1992 was de 
aanvoer erg laag, en bleef de groeisnelheid en de conditie van de kuikens 
achter vergeleken met 1993. Dit komt overeen met resultaten voor kleine 
mantelmeeuwen /.a/*tvs fiscus op Terschelling. Bijvoerexperimenten resul­
teerden in 1992, maar niet in 1993, tot een toegenomen groeisnetheid en 
overleving van kuikens van de kleine mantelmeeuw (Spaans ef a/. 1994, 
Bukaciftski efa/. 1995).
Veel auteurs tonen een relatie aan tussen voedselbeschikbaarheid (of 
prooidichtheid in de foerageergebieden) en het aantal broedparen van 
zeevogels (Monaghan era/. 1989, Vader efa/. 1990, Bailey 1991, Anker- 
Nillsen & Barrett 1 991, Newton 1 994). Waarschijnlijk besluit een groot deel 
van de populatie in slechte voedseljaren niet te broeden. Maar het is ook 
mogelijk dat zij elders gaan broeden. Het fenomeen dat een populatie 
bestaat uit een groep broedende en een groep niet-broedende individuen, 
is wijd verspreid onder vogels. Van veel soorten is bekend, dat de populatie 
bestaat uit een relatief grote groep van niet-broedende individuen, die ieder 
jaar opnieuw besluiten of ze we) of niet gaan broeden (Smith & Arcese 
1989, Newton 1991, Aebischer & Wantess 1992). Het is mogelijk, dat 
alleen de sterns die bij de actuete voedselsituatie in staat zijn voldoende 
voedsel voor zowel zichzelf als voor en hun kuikens te bemachtigen, 
besluiten om te gaan broeden. In voedselrijke jaren zullen dus meer sterns 
bestuiten om te gaan broeden. Dit betekent, dat niet zozeer het broedsucces 
(aantat uitgevtogen kuikens per broedpaar), maar eerder het aantal broed­
paren een indicatie geeft van de voedselbeschikbaarheid in het betreffende 
jaar. !n dit kader vie) de toename in het aanta) broedparen van de grote stern 
op Griend van 6600 in 1992 (re)atief lage voedselaanvoer) naar 7600 in 
1993 (relatief hoge voedselaanvoer) te verwachten. Het gemiddelde broed­
succes voor het gehele eitand was daarentegen in beide jaren relatief hoog 
en in 1992 (0,88 uitgevlogen kuikens/paar) zetfs hoger dan in 1993 (0,65 
uitgevlogen kuikens/paar) (Brenninkmeijer & Stienen 1992b, 1993). Ook 
het totale aantal kuikens dat in 1992 is uitgevlogen (5800) is groter dan in
1993 (4900). Het verschil in broeducces tussen 1992 en 1993 valt 
waarschijntijk grotendeets te verklaren door verschitlen in wind (via aanvoer 
en roof). Het lijkt er dus op, dat het aantal broedparen van de grote stern 
een goede indicator vormt voor de prooidichtheid in het voorjaar, terwijl het 
broedsucces een indicatie geeft van de actuele voedselbeschikbaarheid 
voor de kuikens onder invloed van wind. Aangezien het aanta) broedparen 
sinds 1985 niet meer zo )aag is geweest als in 1992, impliceert dit dat 1 992 
waarschijnlijk een extreem slecht voedseljaar is geweest.
Het is opmerketijk, dat het aantal aangevoerde vissen vrijwel constant blijft 
wanneer de kuikens opgroeien. De groeiende energiebehoefte van de 
kuikens wordt bijna geheel gecompenseerd door het aanbrengen van 
grotere prooien en niet zozeer door een verhoogde aanvoer. Het lijkt er dus
op, dat de aanvoer van prooien een beperkende factor is voor de groei van 
de kuikens. Aangezien kuikens onder optimale omstandigheden in het 
laboratorium sneller groeien dan in het veld (vergelijk Klaassen ef a/. 
1992b), is het immers niet aannemelijk dat de snelheid van de stofwisse­
lingsprocessen beperkend is. Potentiële verklaringen voor een beperkte 
prooiaanvoer zijn de afstand tot het foerageergebied (duur van de foerageer- 
vluchten is beperkend), of de voedselbeschikbaarheid in het foerageerge­
bied (vissucces is beperkend). Uit hoofdstuk 4 blijkt, dat er in vergelijking 
met 1970 geen grote verschuiving van foerageergebied is cpgetreden. Dus 
moet de verklaring voor de lagere prooiaanvoer in 1992-1993 gezocht 
worden in een afname van de voedselbeschikbaarheid. Een lage voedselbe­
schikbaarheid kan veroorzaakt worden door een lage visdichtheid, maar ook 
door een slecht doorzicht van het water (hoofdstuk 3). Er is waarschijnlijk 
geen grote verandering opgetreden in doorzicht in de periode 1992-1993, 
maar dit is niet gemeten. Er heeft in deze periode wet een enorme 
verandering in visaanvoer ptaatsgevonden. De oorzaak moet dus waar­
schijnlijk gezocht worden in de aanwezigheid van de prooivissen. Er is 
echter niets bekend over de stand aan prooivissen in de foerageergebieden 
van de op Griend broedende sterns. Het aantalsvertoop van jonge haring in 
de totale Noordzee (Corten 1990, Knijn ef a/. 1993) is wel bekend en is 
sterk gerelateerd aan het aantalsvertoop van de in Nederland broedende 
grote sterns (Brenninkmeijer & Stienen 1994a). Dit taatste moet echter 
gezien worden als een ruwe indicatie voor een verband tussen het aantal 
prooivissen en het aantat broedparen. De relatie betreft immers alteen maar 
jonge haring, die slechts een deel vormt van het totale dieet van de grote 
stern. Bovendien betreft de relatie het haringbestand in de gehele Noordzee 
en niet van het lokale foerageergebied. Voor een beter inzicht in de relatie 
tussen het aantal broedparen en de visdichtheid is een uitgebreide be- 
standsopname van alle prooivissen in het foerageergebied van de op Griend 
broedende sterns noodzakelijk.
Het lijkt er op, dat de sterns een verlaagde aanvoer proberen te compense­
ren door grotere prooien aan te brengen. Zowel de gemiddelde lengte als de 
mediane lengte van de aangevoerde clupeiden en ammodytidae was in 
1992-1993 veel groter dan in 1966-1970. In 1966-1970 was de meerder­
heid van de aangevoerde clupeiden 4-5 cm lang, terwijl in 1992-1993 de 
meerderheid van de aangevoerde clupeiden 8-10 cm lang waren. De 
lengteverdeling van de aangevoerde ammodytidae in 1992-1993 komt vrij 
goed overeen met de lengteverdeling in 1966-1970. Het is echter niet 
geheel duidelijk of het onderzoek van Veen (1977) eveneens kuikens van 0 
tot ongeveer 30 dagen oud betreft, dan wel kuikens van 0-5 dagen oud. 
Maar zelfs wanneer we uitgaan van kuikens van 0-5 dagen oud, werden in 
1992-1993 veel grotere clupeiden aangevoerd dan in 1966-1970. De 
gemiddelde lengte van de aangevoerde ammodytidae was in dat geval in 
1992-1993 iets kleiner dan in 1 966-1970. Maar ook tussen 1992 en 1 993 
zijn er verschillen in prooilengte. In 1992 (relatief lage voedselaanvoer) 
waren zowel de aangevoerde clupeiden als de aangevoerde ammodytidae 
langer dan in 1993 (relatief hoge voedselaanvoer).
In 1992-1993 werden dus minder prooien aangevoerd, maar waren de 
prooien wel langer dan in de periode 1969-1970. Omrekening in massa
maakt duidelijk of de kuikens in 1992-1993 a) dan niet een tagere energie­
opname hadden dan in 1 966-1 970. tn het onderzoek van Veen (1 977) aten 
kuikens van 1 dag oud ongeveer 1 5 g vis en kuikens van 5 dagen oud bijna 
40 g onder normale windomstandigheden. In 1 992-1 993 aten kuikens van 
0-4 dagen oud gemiddeld 9-13 g vis. Dus ook omgezet in massa is de 
voedselopname in 1 992-1993 lager dan in 1966-1970. Op de Farne Islands 
(Engeland) kregen kuikens van 24-28 dagen oud ongeveer 13 prooien per 
dag van ongeveer 3 g te eten (Pearson 1968). Dit betekent een dagelijkse 
massaopname van ongeveer 39 g. Op Griend aten kuikens van dezelfde 
leeftijdscategorie dagelijks ongeveer 25 g (1993, kolonie 6) en 38 g (1993, 
kolonie 8). Isenmann (1975) geeft echter veel hogere waardes (125 
g/kuiken/dag) voor bijna vliegvlugge kuikens. En Campredon (1978) geeft 
een gemiddelde aanvoer van 65 g/kuiken/dag.
Vergelijking met kuikens die in het laboratorium zijn grootgebracht, maakt 
duidelijk dat de energieopname in het veld vaak onder de basale energiebe­
hoefte lag. Vooral in 1992 was de energieopname van kuikens, ouder dan 
twee weken, niet voldoende om in de basale energiebehoeftes te voorzien. 
Dit is alleen mogelijk wanneer de kuikens hun vet- en eiwitreserves 
aanspreken. Ter compensatie van het tekort aan energieopname namen de 
kuikens van deze leeftijdscategorie in 1 992 gemiddeld 5,3 gram per dag af 
in gewicht. Ook in 1993 voldeed de energieopname niet altijd aan de basale 
energiebehoeftes. Deze periodes van energietekort werden meestal veroor­
zaakt door extreme windomstandigheden en liepen eveneens parallel aan 
een gewichtsafname van de kuikens (zie "invloed van wind").
De voedselsituatie was in de periode 1966-1970, hoewel beter dan in 
1992-1993, waarschijnlijk ook niet optimaal. In deze periode groeide de 
populatie, in tegenstelling tot na 1 986, weliswaar ieder jaar, maar de groei 
was minder snel dan in eerdere herstelperiodes (figuur 1). Mogelijk speelt 
de voedselsituatie ook hier een rol. In de periode 1966-1970 was de 
populatie veel kleiner (maximaal 1700 broedparen) dan in 1992-1993. 
Mogelijk werkt het onderliggende mechanisme als volgt. De actuele voed­
selsituatie bepaalt het maximale aantal broedparen in dat jaar. Daarbij gaan 
we ervan uit, dat er geen andere beperkende factoren zijn voor de popula- 
tiegrootte en dat de voedselsituatie het dragend vermogen ("carrying 
capacity") van het gebied bepaalt (Newton 1994). Hoe meer voedsel, des 
te meer sterns er kunnen broeden. De voedselsituatie bepaalt dus op welk 
niveau de populatie zat stabiliseren. Wanneer de populatie echter nog niet 
het maximum-aantal broedparen heeft bereikt, bepaalt de voedselsituatie in 
welke mate de populatie zal groeien. In dat geval betekent een gunstig 
voedseljaar, dat de groeisnelheid van de kuikens relatief hoog is en de 
kuikens een goede conditie hebben vlak voor het uitvliegen (uitgaande van 
gunstige windomstandigheden). Mogelijk hebben deze kuikens een relatief 
hoge overlevingskans (zie beneden). Enkele jaren tater kunnen dan relatief 
veel van deze individuen aan het potentiële aantal broedende sterns worden 
toegevoegd. Wanneer de omstandigheden gunstig blijven, zal de populatie 
na een aantal jaren het maximale aantal broedparen hebben bereikt. Daarna 
spelen kleine fluctuaties in het voedselaanbod mogelijk een belangrijke rol. 
Een ongunstig voedseljaar betekent, dat relatief weinig adulte sterns beslui­
ten om te gaan broeden en dat er zich relatief veel sterns in de "pool" van
niet-broeders bevinden of elders gaan broeden. Fluctuaties in het voedsel­
aanbod bepalen in een stabiele populatie dus rechtstreeks de grootte van 
de broedpopulatie. Bovendien za! de rekrutering ongeveer drie jaar na het 
ongunstige voedseljaar relatief gering zijn (weinig broedparen en laag 
broedsucces).
invloed van wind
Zoals bekend heeft wind een zeer grote invloed op de voedselopname van 
de kuikens van de grote stern (o.a. Veen 1997, Gorke 1 990). Bij harde wind 
is de aanvoer laag en de roverij door kokmeeuwen hoog (zie "roverij door 
kokmeeuwen"). De lage prooiaanvoer wordt veroorzaakt door een laag 
vissucces bij harde wind (Dunn 1973, Taylor 1983). Bovendien kan harde 
wind de ruimtelijke verspreiding van de vissen beïnvloeden (Birkhead 1976, 
Safina & Burger 1988, Frank & Becker 1992). Het is echter opmerkelijk, 
dat in ons onderzoek de aanvoer van clupeiden afnam met de windsnelheid, 
maar de aanvoer van ammodytidae niet. Mogelijk worden de ammodytidae 
gevangen in de luwte van Terschelling en Vlieland, waar de sterns minder 
last ondervinden van wind (zie ook hoofdstuk 4).
Modelmatige benadering van de groeisnelheid in relatie tot leeftijd en wind 
laat zien, dat vooral oudere kuikens als gevolg van harde wind al snel in 
gewicht afnemen, terwijl relatief jonge kuikens nog vrij lang in gewicht 
toenemen. Desondanks hebben jonge kuikens een kortere levensverwach­
ting. Uitgaande van het gepresenteerde model is te verwachten, dat jonge 
kuikens in "slechte conditie" een stormperiode (windsnelheid 1 5 m/s) van 
ongeveer 7 dagen kunnen doorstaan en wanneer ze in "goede conditie" zijn 
zelfs nog langer. Oudere kuikens in "slechte conditie" kunnen ongeveer 10 
dagen in leven blijven in een stormperiode. Bij dit model is er steeds van 
uitgegaan, dat kuikens in "slechte conditie" gevoeliger zijn voor harde wind 
dan kuikens in "goede conditie". Dit suggereert, dat een verschil in 
kuikenkwaliteit van invloed is op de groeisnelheid. Het kan evenwel ook zijn 
dat verschil in ouderkwaliteit (verschil in prooiaanvoer of afweer tegen 
rovende kokmeeuwen) deze conditieverschillen van de kuikens verklaart. 
Maar waarschijnlijk is de werkelijkheid nog iets ingewikkelder en spelen in 
het veld, buiten de kwaliteit van ouders en kuikens, tevens nog andere 
factoren een rol.
In de periode 1992-1994 heeft het nooit langer dan vijf dagen gestormd, 
zodat we niet in staat waren om de voorspellingen van het mode) te toetsen. 
In de literatuur hebben stormperiodes van vijf dagen tot meer dan een week 
een sterk verhoogde kuikenmortaliteit tot gevolg, maar is een stormperiode 
van 3 dagen niet van invloed op de kuikensterfte (Dircksen 1932, Rooth 
1958, 1965, Boecker 1967, Salt & Willard 1971, Beijersbergen 1976, 
Veen 1977). Dit komt dicht in de buurt van de aan de hand van het model 
voorspelde periode van 7 dagen. Er wordt algemeen aangenomen dat een 
stormperiode in de eerste levensdagen vooral zijn slachtoffers eist onder 
kuikens die toch al ten dode zijn opgeschreven, voornamelijk B-kuikens dus 
(Veen 1977). Dat wordt ook bevestigd door onze resultaten. Het kuiken dat 
als tweede in een nest is uitgekomen, krijgt doorgaans onvoldoende voedsel 
binnen om in de eerste levensdagen de basale energiebehoefte te dekken. 
Deze kuikens balanceren voortdurend op de rand van leven en dood. Op
dagen met een relatief hoge voedselaanvoer (weinig wind) worden prooien 
we) eens geweigerd door de A-kuikens. In zulke gevallen eet het B-kuiken 
de prooi meestal op. Het komt dan ook bijna nooit voor (waarschijnlijk in 
minder dan 1 %  van de gevallen), dat er twee kuikens per nest zijn 
grootgebracht. Als het B-kuiken de eerste dagen na het uitkomen overleeft, 
blijft dit kuiken meestal nog wet een dag of tien in leven. Na dag 12 waren 
er in de geprotocolleerde kolonies nauwelijks nog B-kuikens in leven. Dan 
begint ook de moeilijkste periode voor de kuikens. De energiebehoefte van 
de kuikens bereikt dan zijn maximum en blijft tot het uitvliegen relatief hoog 
(Drent er a/. 1992). Bovendien beginnen de visrovende kokmeeuwen dan 
een aanzienlijke tol te eisen. De energieopname van oudere kuikens is vaak 
onvoldoende om in de basale behoefte te voorzien. Om voor het energiete­
kort te compenseren, moeten de kuikens interen op hun vet- en eiwitreser- 
ves. Het is dan ook niet verwonderlijk dat vooral onder oudere kuikens grote 
verschillen in gewichten zijn gevonden (tot meer dan 100 g). Vooral bij 
relatief harde wind nemen oudere kuikens snel in gewicht af. Op Griend 
stierven in 1991 vrijwel alle halfwas kuikens tijdens een stormperiode van 
14 dagen (Brenninkmeijer & Klaassen 1 991 ) Dit ligt in de buurt van de aan 
de hand van het model voorspelde periode van 10 dagen. Ook in 1992-
1993 vielen er tijdens dagen met harde wind wel slachtoffers onder de wat 
oudere kuikens. Maar meestal duurde de storm minder dan drie dagen en 
herstelden de kuikens zich weer vrij snel.
Om een beeld te krijgen van de invloed van wind op populatieniveau, is het 
echter van belang te weten welke fractie van de kuikens in slechte conditie 
verkeert. Bijna 32% van de kuikens jonger dan 15 dagen was in "slechte 
conditie", terwijl slechts 9 %  in "goede conditie" was. Dat zou betekenen, 
dat meer dan 30%  van de kuikens een stormperiode van 7 dagen in de 
vroege kuikenfase niet zou overleven. In een kolonie met gemiddeld 1,3 
kuiken per paar (gemiddelde 1992-1993) en een mortaliteit van 32% , 
zouden na een week storm nog 0,88 kuiken per paar in leven zijn. Als we 
er echter van uitgaan, dat het B-kuiken in de meeste gevallen al binnen 
enkele dagen na uitkomen sterft, komt het gemiddeld aantal kuikens per 
paar in de buurt van de 1. Na een week storm zouden dan nog 0,68 kuiken 
per paar in leven zijn. Dit komt dicht in de buurt van een gemiddeld 
broedsucces van 0,7 kuiken per paar (i.e. het gemiddelde broedsucces op 
Griend over de periode 1954-1991, Brenninkmeijer & Stienen 1992a). Bij 
deze berekening zijn andere mortaliteitsoorzaken echter uitgesloten en is 
ervan uitgegaan, dat alle kuikens die de storm hebben overleefd, inderdaad 
vüegvlug worden. Als we ervan uitgaan, dat er ook een gedeelte van de 
kuikens door o.a. predatie, onderkoeling, fysische afwijkingen en ongeluk­
ken nooit vliegvlug zal worden, komt het broedsucces al snel beneden het 
gemiddelde broedsucces van 0,7 kuikens per paar. Bovendien za) waar­
schijnlijk ook een deel van de kuikens uit de categorie "matige conditie" een 
stormperiode van een week niet doorstaan. En zeker wanneer de storm iets 
langer duurt, zulten er in deze categorie veel slachtoffers vallen.
De vraag is echter of kuikens die uiteindelijk uitvliegen altijd dezelfde 
levensverwachting hebben. Van andere soorten is bekend, dat kuikens met 
een lage groeisnelheid of een slechte conditie een geringere overlevingskans 
hebben dan hun goed groeiende soortgenoten (Garnett 1981, Krementz ef
3/. 1989, Richner 1989, Richneref a/. 1989, Smith er a/. 1989, Tinbergen 
& Boerlijst 1990, Hotchachka & Smith 1991, Magrath 1991). Ook bij de 
aan de grote stern verwante drieteenmeeuw /?/'ssa f/vcfacfy/a hebben tang- 
zaam groeiende kuikens een tagere overlevingskans na het uitvtiegen 
(Coulson & Porter 1985). Om na te gaan of een dergelijk verband ook bij 
de grote stern bestaat, moet de komende jaren extra aandacht worden 
besteed aan de rekrutering van grote sterns. Een dergelijk verband zou 
namelijk betekenen, dat bij een eventuele monitoring van deze soort niet 
alleen het broedsucces (waar doorgaans, buiten jaren met langere stormpe­
riodes, weinig variatie in zit), maar ook de groeisnelheid van de kuikens 
moet worden gemeten.
Roverij door kokmeeuwen
Het aandeel van geroofde vis in 1992-1993 (13,1-17,8%) verschilt nauwe­
lijks van de 17,8% die Veen (1977) geeft voor 1966. In de periode 
1966-1 970 was de roof volgens Veen (1977) veel hoger (tot 37,5%), maar 
deze waarden zijn niet te vergelijken met onze gegevens omdat er verschil­
lende observatiemethodes zijn gebruikt. In 1966-1970 heeft Veen (1977) 
geen individuele kuikens gevolgd (methode II), maar heeft hij het lot van 
een willekeurige prooi gescoord (methode I). Bij toetsing in het veld bleek, 
dat bij methode I de roof waarschijnlijk overschat wordt, omdat prooiover- 
drachten waarbij enkele kokmeeuwen op de prooi azen, veel opvallender zijn 
dan (soms zeer snelle) prooioverdrachten waarbij geen kokmeeuwen aan­
wezig zijn. Waarnemingen die in 1993 volgens deze prooigerichte methode 
(methode I) zijn gemaakt, resulteerden in een roof van 30,2% (Geschiere 
1993). Dit percentage komt weer overeen met de percentages die Veen 
(1977) geeft voor de periode 1966-1970.
Het tijkt er dus sterk op, dat het percentage geroofde vis, zoais gevonden 
in 1 992-1 993, niet verschilt van dat in de periode 1 966-1 970. Wanneer de 
verhouding kokmeeuw/grote stern wordt uitgezet tegen het percentage 
geroofde vis (figuur 20) zien we duidelijk, dat methode I hogere waardes 
oplevert en dat er volgens deze methode 0) geen verandering in de mate 
van kleptoparasitisme onder invloed van een veranderde verhouding kok­
meeuw/grote stern waarneembaar is. Ook volgens de tweede methode lijkt 
er geen verband tussen de verhouding kokmeeuw/grote stern en de mate 
van roof. En ook het broedsucces van de grote stern is niet afhankelijk van 
de verhouding kokmeeuw/grote stern (Geschiere 1993).
Kleine veranderingen in de mate van kleptoparasitisme, zoals die te zien zijn 
in figuur 20, zijn waarschijnlijk veroorzaakt door verschillen in het tijdstip in 
de kuikenfase waarin men heeft gemeten. Mogelijk spelen ook verschillen 
in de dichtheid van de kokmeeuwen die in de directe nabijheid van de 
sternenkolonie hebben gebroed, een rol. Zo zou het percentage geroofde vis 
in 1 992 ongetwijfeld hoger liggen wanneer de kuikens gedurende de gehele 
kuikenfase waren geprotocolleerd. Ook spelen jaarlijkse fluctuaties in de 
voedselsituatie van de kokmeeuwen waarschijnlijk een rol bij de mate van 
kleptoparasitisme. Dit verband tussen voedselaanbod en kleptoparasitisme 
wordt duidelijk in periodes met harde wind en tijdens hoogwater. In zulke 
periodes is het voedselaanbod voor de kokmeeuw laag en blijven vaak beide 
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Het aantal potentiële rovers neemt dan dus toe. Bovendien is de bedelinten- 
siteit van de kokmeeuwenkuikens hoger in periodes van voedselschaarste 
(eigen waarneming), hetgeen een prikkel voor de ouders kan zijn om voedsel 
te halen. In zulke gevallen vormt de min of meer constante voedselaanvoer 
naar een kolonie grote sterns een goed alternatief.
De roofpercentages, zoals weergegeven in figuur 20, komen redelijk over­
een met de roof in andere kolonies. Rooth (1 965) noemt een roof van 3 ,0%  
en 25,1 %  (methode I) in respectievelijk 1 961 en 1 962 voor de Beer. Helaas 
is de verhouding kokmeeuw/grote stern op de Beer voor deze jaren onbe­
kend. Ook de roofpercentages op Hompelvoet (methode I) (Beijersbergen 
1976) komen vrij goed overeen met de roofpercentages op Griend. In 
vergelijking met buitenlandse kolonies is de roof in Nederland relatief hoog. 
In de Duitse Waddenzee werd in 1986-1988 gemiddeld 14% (methode I) 
van de aangevoerde prooien geroofd (Gorke 1990) en in Schotland in 
1973-1974 ongeveer 10% (Fuchs 1977). In het onderzoek van Fuchs
(1977) steeg de roof van ongeveer 1%  meteen na het uitkomen van de 
kuikens tot ongeveer 1 8 %  vlak voor het uitvliegen. Deze getallen zijn in 
overeenstemming met onze waarnemingen, ware het niet dat Fuchs (1977) 
volgens de eerste methode heeft geprotocolleerd.
Er zijn echter enkele punten in figuur 20 met opvallend lage roofpercentages 
(minder dan 25% votgens methode 1). In vrijwel alle gevallen betreft het 
hier jaren met relatief weinig broedende kokmeeuwen (140-800) (De Smidt 
& Broekhuizen 1964, Beijersbergen 1976, Fuchs 1977, Veen 1977), 
behalve in het onderzoek van Gorke (1990) waar 6200 kokmeeuwen 
broedden. In alle overige onderzoeken (roof meer dan 25%  volgens metho­
de 1 ) varieerde het aantal broedende kokmeeuwen tussen 1 200 en 21.000. 
Het is mogelijk dat atteen wanneer er extreem weinig kokmeeuwen (
< 1000) broeden, de roverij relatief laag is en een relatie vertoond met het 
aantal kokmeeuwen. Maar dat wanneer het aantal broedende kokmeeuwen 
echter hoger ligt dan 1000 paren, de roof bij een toenemend aantal 
kokmeeuwen gelijk blijft.
Het is niet zo verwonderlijk, dat er geen relatie bestaat tussen de verhou­
ding kokmeeuw/grote stern en de mate van kleptoparasitisme. In 1 992- 
1 993 had steeds een min of meer vast aantal kokmeeuwen per kolonie zich 
gespecialiseerd op het roven van vis. Ook Veen (1977) spreekt van enkele 
gespecialiseerde rovers. Maar in het onderzoek van Veen (1977) waren de 
rovers meestal niet-broedende juveniele kokmeeuwen, terwijl het in 1992-
1993 voornamelijk broedende kokmeeuwen betrof. Waarschijnlijk bepaalt 
de dichtheid van de kokmeeuwenkolonie in de buurt van de sternenkolonie 
en de grootte van de sternenkolonie het aantal gespecialiseerde rovers per 
kotonie (paragraaf 2.3.6).
tn overeenstemming met Veen (1977) en Gorke (1990) hebben wij eve­
neens een verhoogd kleptoparasitisme bij harde wind gevonden, waarbij 
met name ammodytidae meer werden geroofd. Bij een verlaagde aanvoer 
van ctupeiden (zie "invtoed van wind") wordt absotuut gezien evenveet 
geroofd ats onder normale windcondities. tn percentages uitgedrukt bete­
kent dit, dat zowel de roof van clupeiden als de roof van ammodytidae 
toeneemt bij toenemende windsnetheid.
Votgens verscheidene auteurs (Fuchs 1977, Veen 1977, Beijersbergen
1 976, Gorke 1 990) vertonen kokmeeuwen een voorkeur voor retatief lange 
prooien. Deze relatie is echter ingewikkelder dan op het eerste gezicht tijkt. 
Immers de roof door kokmeeuwen neemt toe naarmate de sternekuikens 
ouder worden, maar daarmee neemt ook de tengte van de aangebrachte 
prooien toe. Het is dus de vraag of atleen de toenemende lengte van de 
prooien de toename in roof verklaart of dat deze toename ook nog te maken 
heeft met andere factoren. Gedacht kan worden aan een leerproces bij de 
kokmeeuwen of aan een verhoogde druk op de kokmeeuwenouders bij een 
toenemende energiebehoefte van hun opgroeiende kuikens. Het is onduide- 
tijk of de, door andere auteurs genoemde, voorkeur voor tangere prooien 
mede verklaard kan worden door de invloed van de teeftijd van de kuikens. 
Ondanks dat leeftijd voor een groot deel de schijnbare voorkeur van 
kokmeeuwen voor langere prooien verklaart, is er in ons onderzoek wel
degelijk een voorkeur voor langere prooien. Toch is de lengte niet voldoende 
om de voorkeur van de kokmeeuwen te verklaren. Immers dan zou je 
verwachten, dat de langere ammodytidae meer geroofd zouden worden dan 
de kleinere clupeiden, hetgeen niet het gevat is. Wellicht bepaalt niet zozeer 
de lengte van de prooien, maar eerder de massa van de prooien de voorkeur 
van de kokmeeuwen.
Kotonieverschitten
Het vestigingspatroon van de grote sterns op Griend vertoont altijd een 
optimum-curve (Veen 1977, Stienen & Brenninkmeijer 1995). Het aantal 
sterns dat zich per dag vestigt, neemt in eerste instantie snel toe en neemt 
daarna geleidelijk weer af. Vaak is er nog sprake van een tweede vestigings- 
golf, die hetzelfde patroon vertoont. Veen (1977) toonde aan dat vroeg 
broedende vogels zowel een hoger uitkomstsucces (percentage uitgekomen 
eieren) als een hoger uitvliegsucces (percentage uitgevlogen kuikens) had­
den dan laat broedende vogels. Volgens Veen (1977) werd een groot deel 
van het verschil in uitkomstsucces verklaard door verschillen in kolonie-op- 
bouw. In zijn onderzoek broedden late vogels meestal niet of nauwelijks in 
kolonieverband en hadden daarom een verhoogde kans op predatie van de 
eieren. Maar ook het feit dat de laat broedende individuen meestal uit jonge, 
onervaren vogels bestonden, verklaarde voor een belangrijk deel het ver­
laagde uitkomstsucces (Veen 1977).
In het onderhavige onderzoek, was er echter ook in de late kolonie sprake 
van een hoge mate van synchronisatie van de eileg. Ook de koloniegrootte 
(460 en 475 broedparen respectievelijk in kolonie 6 en 8) en de nestdicht- 
heid (eigen waarnemingen) verschilden nauwelijks in beide kolonies (Bren­
ninkmeijer & Stienen 1993). Opmerkelijk is echter, dat het uitkomstsucces 
vrijwel gelijk was in beide kolonies (88% en 90%  respectievelijk in kolonie
6 en kolonie 8) (Brenninkmeijer & Stienen 1 993). Dit suggereert dat er geen 
verschil in leeftijd bestaat tussen de oudervogets van beide kolonies, of dat 
dit verschil het uitkomstsucces niet heeft beïnvloed. Kolonie 9, die zich drie 
weken later vestigde dan kolonie 8, had wel een zeer laag uitkomstsucces 
(21%) en uitvliegsucces (0% ) (Brenninkmeijer & Stienen 1993). Het is 
aannemelijk dat kolonie 9 bestond uit onervaren vogels. Toch denken we 
dat ook de vogels uit kolonie 8 nog relatief onervaren waren. Vooral tijdens 
de eerste dagen na het uitkomen van de eieren gedroegen de oudervogels 
in kolonie 8 zich onwennig. Vaak kwamen ze met te grote prooien aan, die 
de kuikens niet door konden slikken. Het aandeel van de rest-prooien tijdens 
de eerste 5 levensdagen van de kuikens is in kolonie 8 dan ook vrij groot 
(figuur 4). Bovendien hebben we meerdere malen waargenomen, dat er in 
kolonie 8 jonge kuikens werden gepredeerd door kokmeeuwen en storm- 
meeuwen. In kolonie 6 en in de kolonie in 1 992 kwam dit vee) minder vaak 
voor (eigen waarnemingen). Het is aannemelijk dat het in kolonie 8 voorna­
melijk vogels betrof die pas weinig (0-2 jaar) broedervaring hadden, terwijl 
kolonie 9 voornamelijk uit totaal onervaren vogels bestond.
Het lijkt er op, dat kuikens die eenmaal de eerste vijf dagen in kolonie 8 
hebben overleefd, geen nadelige effecten hebben ondervonden van het feit 
dat ze laat in het seizoen zijn geboren. Na de eerste vijf levensdagen waren 
de kuikens in de late kolonie (kolonie 8) zetfs in het voordeel, aangezien de
roof in kolonie 8 lager was dan in kolonie 6, bij een gelijke aanvoer in beide 
kolonies. Maar door de relatief hoge kuikenpredatie onder jonge kuikens is 
het percentage jongen dat daadwerkelijk is uitgevlogen toch iets kleiner dan 
in kolonie 6 (49% en 44%  respectievelijk in kolonie 6 en kolonie 8) 
(Brenninkmeijer & Stienen 1993). Het uiteindelijke broedsucces in de 
vroege kolonie (0,73 vliegvlugge kuikens per paar) was daardoor hoger dan 
in de late kolonie (0,62 vliegvlugge kuikens per paar).
Buiten het verschil in uitkomstdatum waren er nog enkele kenmerkende 
verschillen tussen deze twee kolonies. Kolonie 6 was gevestigd in het 
midden van een dichtbezette kokmeeuwenkolonie (meer dan 100 kokmeeu­
wennesten binnen een straal van 1 meter rond de grote sternenkolonie). De 
eerste eieren van deze kokmeeuwenkolonie kwamen enkele dagen eerder 
uit dan de eerste eieren in de sternenkolonie. Op het moment dat in kolonie 
8 de eerste eieren uitkwamen, was het merendeel van de kokmeeuwenkui­
kens op Griend reeds in de late kuikenfase. Bovendien broedden er in de 
directe nabijheid van deze kolonie relatief weinig kokmeeuwen (10-20 
kokmeeuwen binnen een straal van 1 meter rond de sternenkoionie).
Mogelijk verklaart het verschil in kokmeeuwendichtheid in de directe nabij­
heid van de kolonie het verschil in kteptoparasitisme. Omdat ook de 
geprotocolleerde kolonie in 1992 in het midden van een dichtbezette 
kokmeeuwenkolonie was gevestigd, is te verwachten dat hier de roof 
eveneens hoger was dan in kolonie 8 in 1993. Gecorrigeerd voor invloeden 
van leeftijd en wind, was de roof (N/kuiken/dag) getijk in beide jaren (tabel 
5). Uitgedrukt in percentages, was de roof in 1992 inderdaad hoger.
Maar ondanks dat het kleptoparasitisme later in het seizoen minder groot 
is, besluit de meerderheid van de grote sterns op Griend toch om vroeg te 
broeden. Vroeg broeden heeft als voordeel dat het broedseizoen samenvalt 
met het broedseizoen van de kokmeeuwen. Het broeden in de nabijheid van 
kokmeeuwen eist weliswaar zijn tol (predatie van eieren en jonge kuikens 
en roverij van vis door de kokmeeuwen), maar heeft als voordeel dat de 
kokmeeuwen optreden als buffer tegen grondpredator en een actieve rol 
spelen in het verjagen van luchtpredatoren (veen 1977). Wanneer de 
sternekuikens een week oud zijn, zijn ze meestal te groot om als prooi te 
dienen voor de belangrijkste predatoren (behalve zilvermeeuwen). De nabij­
heid van kokmeeuwen heeft dan eigenlijk alleen maar nadelen (kleptopara­
sitisme) en het is mogelijk, dat de kuikens om die reden enkele dagen na 
het uitkomen van het B-kuiken vaak worden weggeleid van de oorspronke­
lijke nestplaats (Veen 1977). Toch is dit wegleiden niet altijd even gunstig. 
Bij waarnemingen aan vrij rondlopende (niet omrasterde) kuikens in 1993, 
variërend van 0 tot 3 weken oud, werd 30,2% van de aangevoerde prooien 
geroofd (Geschiere 1993). Deze waarnemingen zijn echter gedaan volgens 
de prooigerichte methode (methode I) en leveren daardoor hogere waardes 
op (zie "roverij door kokmeeuwen"). Ze maken echter wel duidelijk dat er 
ook van "vrije" kuikens een aanzienlijk deel van de prooien geroofd wordt. 
Pas in de laatste week voor het uitvliegen bevinden de meeste kuikens zich 
veelal op het strand (waar zich slechts weinig kokmeeuwen bevinden) en 
hebben ze waarschijnlijk minder last van roverij.
tndividuele protocollen
Hoewel de individuele protocollen in grote lijnen overeenkomen met het 
verwachtingspatroon, zijn er ook uitzonderingen. Op sommige dagen met 
harde wind eet een individu bijvoorbeeld veel meer dan verwacht. Zulke 
uitzonderingen kunnen door enorm veel factoren worden veroorzaakt. Een 
belangrijke oorzaak van de grote spreiding in de gevens is, dat een 
gemiddeld kuiken ongeveer zes prooien per dag eet. Een afwijking van 1 
prooi op het dagelijks gemiddelde is dus al relatief groot.
Het aandeel van de aangevoerde prooien dat daadwerkelijk wordt gegeten, 
is onder andere afhankelijk van de roofkans. De roofkans van een vis is 
afhankelijk van het aantal vissen dat op dat moment in de kolonie wordt 
aangevoerd. Hoe meer vissen er tegelijk worden aangevoerd, des te kleiner 
de kans op roof (Rooth 1965). In het veld is gebleken (eigen waarnemin­
gen), dat ook de plaats in de kolonie een belangrijke rol kan spelen voor de 
kans op roof. Hoge vegetatie in de buurt van het kuiken kan het aanvliegen 
bemoeilijken en dus de roofkans verhogen. De afstand tot het dichtstbijzijn­
de kokmeeuwennest is waarschijnlijk ook van belang voor de kans op roof. 
Verder kan de nabijheid van soortgenoten, vooral wanneer de kuikens al wat 
ouder zijn, een nedatief effect hebben op de prooi-opname. Soms hebben 
rondom een bedelend kuiken enkele adulte grote sterns (waarschijnlijk 
jonge, niet broedende vogels) postgevat, waarvan de aanvliegende ouder- 
vogel veel hinder kan ondervinden (Smith 1975). De prooi wordt dan na 
eindeloze aanvliegpogingen alsnog geroofd door kokmeeuwen, die gebruik 
maken van deze situatie. Oudere kuikens zitten vaak enkele dagen op 
dezelfde (ongunstige) plek, waarna ze een nieuwe (betere) plek in gebruik 
nemen. Wanneer de kuikens at wat ouder zijn, gaan in sommige gevallen 
beide ouders tegetijk foerageren en laten dan hun kuiken alleen achter in de 
kolonie. De tijd dat beide ouders foerageren, varieert per ouderpaar en van 
dag tot dag en daarmee ook de invloed op de voedselaanvoer (eigen 
waarnemingen). Het feit dat beide ouders tegelijk gaan foerageren heeft als 
voordeel dat de visaanvoer toeneemt, maar als nadeel dat het achtergeble­
ven kuiken veel gepikt wordt door naburige grote sterns (eigen waarnemin­
gen). Daarnaast spelen mogelijk ook nog verschillen in de kwaliteit van de 
ouders en het kuiken een rol. De werking van al deze factoren bepaalt 
uiteindelijk de kans dat een prooi al dan niet geroofd wordt. Het is dan ook 
niet zo verwonderlijk dat er op individueel niveau grote afwijkingen van het 
verwachte patroon voorkomen.
Zulke uitzonderingen maken duidelijk, dat de natuur niet volledig in wiskun­
dige vergelijkingen gevat kan worden. Een poging daartoe, zoals in dit 
hoofdstuk beschreven, benadert de werkelijkheid wel, maar stuit niet uit dat 
er grote individuele en dagelijkse verschillen bestaan. De in dit hoofdstuk 
gepresenteerde modellen zijn weliswaar allemaal gebaseerd op significante 
relaties, maar door de grote individuele variatie is het percentage verklaarde 
variantie vaak vrij laag.
Vooral wanneer regressies zijn toegepast op het aantal geroofde en rest- 
prooien is het percentage verklaarde variantie soms zeer gering. De waarden
in deze twee categorieën zijn nog kteiner dan de gegeten prooien en een 
afwijking van slechts 1 prooi van het gemiddelde is een relatief groot 
verschil. Desondanks zijn we ervan overtuigd, dat de modellen in grote lijnen 
de werkelijkheid weergeven. Wanneer deze parameters gebruikt worden in 
een populatie-dynamisch model, moet er echter terdege rekening worden 
gehouden met grote individuele verschillen.
2.5 Conclusies
- Het aandeel van de verschillende prooisoorten in het dieet van de kuikens 
in 1992-1993 is niet veranderd ten opzichte van 1966-1970.
- Zowel uitgedrukt in aantal vissen als in massa vis was de prooiaanvoer in 
de periode 1992-1993 lager dan in de periode 1966-1970. En ook in 
vergelijking met buitenlandse kolonies was de prooiaanvoer op Griend, 
vooral in 1992, gering.
- Vooral in 1 992 was de prooiaanvoer erg laag en in de derde levensweek 
zelfs onvoldoende om in de basale energiebehoeftes van de kuikens te 
voorzien. Dit ging samen met een verminderde groei en conditie van de 
kuikens in dat jaar en een dieptepunt in het aantal broedparen sinds 1985.
- De energieaanvoer naar de A-kuikens is doorgaans voldoende om in de 
basale energiebehoefte te voorzien. Naarmate de kuikens ouder worden is 
de energieopname, vooral door de toegenomen roof door kokmeeuwen, nog 
maar net genoeg om de kosten voor het basaal-metabolisme te dekken.
- De resultaten duiden erop, dat de prooiaanvoer beperkend is voor een 
optimale groei van de kuikens. De oorzaak hiervoor moet naar alle waar­
schijnlijkheid gezocht worden in een beperkt voedselaanbod in de foera- 
geergebieden.
- Zowel de energieopname als de daarmee gepaard gaande groeisnelheid en 
conditie van de kuikens worden in sterke mate beïnvloed door de wind. 
Verlaagde energieopname bij harde wind wordt veroorzaakt door een 
verminderde prooiaanvoer en een verhoogd kleptoparasitisme door kok­
meeuwen.
- Vooral in de vroege kuikenfase kan wind zijn slachtoffers eisen. Voor het 
merendeel van de jonge kuikens is een stormperiode van een week fataal. 
Oudere kuikens kunnen echter langere stormperiodes (tot 10 dagen) over­
leven.
- Effecten van wind bepalen in hoge mate de variatie in het broedsucces, 
terwijl variaties in het aantal broedparen waarschijnlijk verband houden met 
de actuele voedselsituatie in het vroege voorjaar.
- De toename van het aantal op Griend broedende kokmeeuwen noch de 
veranderde aantatsverhouding kokmeeuw/grote stern ten gunste van de 
kokmeeuw hebben invloed gehad op de mate van kleptoparasitisme door
de kokmeeuw. Mogelijk is atleen bij een zeer klein aantal broedparen van de 
kokmeeuw de roof relatief laag.
2.6 Aanbevelingen voor verder onderzoek
- Het verdient aanbeveling om verder onderzoek te verrichten naar de 
gevolgen van verschillen in groeisnelheid en conditie tijdens de kuikenfase 
op de overleving in het juveniele stadium. Het is duidelijk, dat er bij de grote 
stern enorme verschillen optreden in individuele groeisnelheid en conditie 
van kuikens. Bij veel vogelsoorten is aangetoond, dat langzaam groeiende 
kuikens een kleinere overlevingskans hebben na het uitvliegen (zie paragraaf 
2.4). Een dergelijke relatie bij de grote stern zou van essentieel belang zijn 
voor een goede modellering van de populatie dynamiek van deze soort.
- Daarnaast moet een uitgebreide bestandsopname van de prooivissen van 
de grote stern in het lokale foerageergebied van de populatie duidelijk 
maken of variaties in dit bestand het aantalsverloop van de grote stern 
kunnen verklaren. Gelijktijdig met de bestandsopname van de prooivissen 
moeten dan tellingen van het aantal foeragerende sterns en metingen van 
het doorzicht van het water worden verricht. Dit zal duidelijk maken of het 
verspreidingspatroon van de prooivissen overeenkomt met de verspreiding 
van de grote stern. Vervolgens kunnen afwijkingen van dit patroon meer 
inzicht geven in de foerageerstrategie van de grote stern. Hierbij kan 
gedacht worden aan een voorkeur voor relatief helder water (hoofdstuk 3) 
of aan een voorkeur voor minder windgevoelige foerageerplaatsen in perio­
des met storm.
3 tNVLOED VAN HET DOORZtCHT VAN HET WATER OP DE FOERAGEER 
MOGELUKHEDEN VAN OVERWtNTERENDE STERNS
3.1 tnteiding
3.1.1 Het onderzoek
Verscheidene auteurs maken metding van mogelijke relaties tussen de 
foerageermogelijkheden van vogels en het doorzicht van het water (Eriks­
son 1 984, 1 985, Haney & Stone 1 988, Katzir & Labinger 1 989, Brennink­
meijer & Stienen 1992a, Stienen & Brenninkmeijer 1992). Voor de grote 
stern zijn er echter nauwelijks gegevens beschikbaar over deze reiaties. 
Haney & Stone (1988) vonden een negatief verband tussen het doorzicht 
van het water en het aantal aanwezige grote sterns. Deze auteurs noemen 
het eventuele belang van het gebruik van verschillende duiktechnieken bij 
verschillend doorzicht, maar geven hiervan geen resultaten. Er zijn ook geen 
gegevens bekend over het foerageersucces of het gebruik van verschillende 
duiktechnieken van de grote stern in relatie tot het doorzicht. Een dergetijke 
relatie met het doorzicht van het water kan echter wel een belangrijke rol 
speten bij de keuze van een foerageer- of broedplaats van deze soort.
De taatste decennia is er sprake van een toenemende eutrofiëring van de 
kustzone van de Noordzee en de estuaria (Postma 1982, Cadée 1984, 
1986, Cadée & Van Raaphorst 1994). Voor de Waddenzee is een signifi­
cante trend aangetoond voor de concentratie aan zwevende stof voor de 
periode 1973-1990 (Watertoopkundig Laboratorium 1992). Hieruit blijkt, 
dat het gehalte aan zwevende stof tot 1982 is toegenomen en daarna weer 
geleidetijk is afgenomen. Zowel de primaire als de secundaire produktie in 
het westelijke deel van de Waddenzee is, onder invloed van een toegenomen 
fosfaatconcentratie, in de periode 1970-1988 met een factor drie tot vijf 
toegenomen (Cadée 1986, De Jonge 1990, De Jonge & Essink 1992). Een 
toename van de eutrofiegraad kan gepaard gaan met een verandering in het 
doorzicht. Er zijn echter voor de Nederlandse situatie vooralsnog te weinig 
gegevens beschikbaar om een trend in het doorzicht van water hard te 
maken (Waterloopkundig Laboratorium 1992). Het is onduidelijk in welke 
mate de grote stern beïnvloed wordt door zulke veranderingen.
Er is ook weinig bekend over de relatie tussen visdichtheid en doorzicht, 
maar de variatie in de voedsetbeschikbaarheid kan van grote invloed zijn op 
de prooiaanvoer (hoofdstuk 2). In het kader van het project W SV*SYSTEEM  
is het echter noodzakelijk, dat deze relaties nader worden onderzocht, om 
verdere modellering van de grote stern mogetijk te maken. Als onderzoeklo- 
katie is Guinée-Bissau gekozen, een belangrijke overwinteringsplaats voor 
de grote stern. Gezien de grote verschillen in doorzicht binnen de Arquipe- 
lago (het doorzicht varieert van minimaal 0,2 m in de troebele wateren nabij 
de hoofdstad Bissau tot 3,5 m in het zuiden van de Arquipelago) is deze 
lokatie zeer geschikt om onderzoek te verrichten naar de relatie tussen het
doorzicht van het water en de foerageermogelijkheden van de grote stern. 
Bovendien is het doorzicht in de wateren van de Arquipetago vergetijkbaar 
met dat in de westelijke Waddenzee en de zuidelijke Noordzee boven lexel, 
Vlieland en Terschelling, het foerageergebied van de op Griend broedende 
grote sterns (figuur 35). Zo varieerde het doorzicht in de Waddenzee rond 
Griend tussen 6 en 17 juni 1994 van 0,5 m tot 3,0 m (R)KZ-metingen, 
J.H.M. Schobben).
3.1.2 De expeditie
Sinds 1980 zijn er vier expedities naar Mauretanië geweest (A)tenburg er 
a/. 1982, Ens er a/. 1989, 1990) en drie naar Guinée-Bissau (Poorter & 
Zwarts 1984, Zwarts 1985, Altenburg & Van der Kamp 1986, Zwarts 
1988, Satvig er a/. 1994). Daaruit is onder meer gebleken, dat de Banc 
d'Arguin in Mauretanië en de Arquipetago dos Bijagos in Guinée-Bissau voor 
miljoenen zee- en kustvogels het eindpunt van hun Oostatlantische trekrou- 
te vormen (Smit & Piersma 1989). Een groot deet van deze vogels verblijft 
in het voor- en najaar in de Nederlandse Waddenzee of broedt in Nederland. 
Ook overwinteren verscheidene soorten sterns, waaronder de grote stern, 
in grote aantallen in de kustzone van Guinée-Bissau. Tijdens de WIW0-ex- 
peditie naar Guinée-Bissau in de winter van 1986/1987 is met behulp van 
laagwatertellingen 23%  van het intergetijdegebied van Guinée-Bissau geïn­
ventariseerd (Zwarts 1988). Hiermee is het aantal overwinterende grote 
sterns geschat op 5000 (1328 geteld) (Wymenga & Altenburg 1992). De 
belangrijkste delen van de Arquipelago zijn tijdens de expeditie van 
1992/1993 opnieuw geteld (Asbirk 1993, Satvig era/. 1994). Er zijn tijdens 
deze expeditie ook een aantat nieuwe gebieden getetd, waardoor een 
nauwkeuriger schatting gemaakt is. In ongeveer 10% van het intergetijde­
gebied zijn 760 grote sterns geteld, waarmee het totale aantal op ongeveer 
7500 wordt geschat. Dit is ongeveer 5%  van alle 150 000 (in Afrika) 
overwinterende Europese grote sterns (Brenninkmeijer & Stienen 1992a). 
De expeditie, die duurde van half oktober 1992 tot eind mei 1993, omvatte 
naast een grootschatige watervogeünventarisatie ook onderzoek naar vis­
sen (verspreiding, soortenrijkdom en voedseloecologie) en bodemfauna 
(verspreiding, soortenrijkdom en groei). Verder zijn er geregeld steltlopers 
en sterns gevangen en gemeten. Bovendien is de energiehuishouding van 
steltlopers bestudeerd, alsmede de voedselbiotogie van sterns. )n dit hoofd­
stuk worden de resultaten van het onderzoek naar de relatie tussen de 
troebeling van het water en foerageermogelijkheden van verscheidene 
soorten sterns besproken, met de nadruk bij de grote stern. Omdat niet 
overat en attijd grote sterns aanwezig waren, is ook het gedrag bestudeerd 
van andere sterns, zoals de dwergstern Srerna a/6/Yrons, de koningsstern 
Sferna max/ma, de zwarte stern CMcfon/as /7/^ er, de visdief, de tachstern 
Ge/oc/?e//don n//or/'ca en de reuzenstem Sfema casp/a.
3.2 Materiaal en methode
Vanaf de kust zijn met behulp van een telescoop (vergroting tot 60 x) 
voedselprotocollen gemaakt van foeragerende sterns. Daarbij is vooral getet
op de duiktechniek, de prooigrootte en de prooisoort. Ook is gekeken of de 
stern individueel of in een groep foerageerde. De duiktechniek is onderver- 
dee!d in drie categorieën, namelijk het duiken op grotere diepte, waarbij de 
stern vottedig onder water verdwijnt (futl plunge dive of FPD), het duiken in 
de bovenste watertaag, waarbij de stern gedeeltelijk onder water verdwijnt 
(partial plunge dive of PPD) en het duiken aan het oppervlak, waarbij alleen 
de snavel van de stern het water raakt (contact dip of CD). Ook de 
niet-afgemaakte duiken (HALF) zijn geprotocolleerd, maar deze zijn in de 
berekeningen met de duiktechnieken niet meegenomen. De prooigrootte is 
geschat aan de hand van de snavellengte van de foeragerende sterns 
(dwergstern gemiddeld 2,9 cm, grote stern 5,4 cm, koningsstern 6,2 cm) 
(Cramp 1985). De vissoort was meestal alleen te onderscheiden in rondvis, 
platvis en andere prooisoorten. tn dit rapport is echter geen onderscheid 
gemaakt tussen de verschittende prooisoorten, aangezien meer dan 95%  
van de gevangen prooien uit rondvis bestond.
Door de opzet van de expeditie is er veel van eiland naar eiland gereisd. 
Hierdoor is er in drie maanden tijd (van 15 november 1992 tot 7 februari
1 993) op 1 2 verschillende plaatsen (figuur 21 ) in de Arquipelago gedurende 
een relatief korte periode (1 tot 3 dagen) geprotocolleerd (tabet 13). Zo is 
wel een goed algemeen inzicht ontstaan van de foerageerbiologie van de 
sterns, maar er is niet altijd genoeg tijd overgebleven om op iedere plek 
voldoende gegevens te verzamelen.
De hoogwatertijden zijn berekend aan de hand van een getijdetabel (Admi­
ralty Tide Tabeis). Met behulp van een Secchi-schijf is tijdens het merendeel 
van de protocotdagen ieder uur het doorzicht van het water gemeten. 
Aangezien het merendeel van de sterns alleen vlakbij de kust foerageerde, 
is het doorzicht steeds gemeten in een transect van ongeveer 200 m dwars 
op de kustlijn. Het doorzicht neemt meestal geleidelijk toe vanaf de kustlijn 
in de richting van de geul. Daarom is steeds het gemiddelde doorzicht 
binnen dit transect genomen. En omdat het, door praktische bezwaren, niet 
altijd mogelijk was ieder uur en iedere dag te meten, is bij de verwerking 
van de resultaten het doorzicht ook nog gemiddeld per getij-fase (hoogwa­
ter = uur voor HW tot %  uur na HW, afgaand water = ¾  uur tot 
5 ¼  uur na HW, laagwater = ¾  uur voor LW tot uur na LW, opkomend 
water = 5 ¼  uur tot ¾  uur voor HW). Tijdens de tweede periode (van 
13-12-1992 tot 10-01-1993) is er, door technische problemen, helemaal 
geen doorzicht gemeten. Daarom is, op basis van de doorzichtgegevens uit 
de eerste en de derde periode, voor ieder gedragsprotocol een gemiddeld 
doorzicht per getijfase berekend of geïnterpoleerd aan de hand van gege­
vens van omringende dagen of plaatsen. Er is alleen tijdens de lichtperiode 
(tussen 7:00 en 19:00 uur) geprotocolleerd en geteld. Om de invloed van 
het tijdstip van de dag te bepalen, is elke dag opgedeeld in periodes van 2 
uur (< 9:00, 9:00-10:59, 11:00-12:59, 13:00-14:59, 15:00-16:59 en 
>17:00 uur). Na ieder protocol is het aantat foeragerende en rustende sterns 
getetd. De maximaal waargenomen aantatten zijn bij de verwerking van deze 
gegevens steeds per categorie (doorzicht, dagdeel, getijfase) gemiddeld.
Bij de behandeting van de verschwende soorten is de votgorde aangehouden 
van lichte naar zware sterns. De gemiddelde massa's van de in de winters
van 1986/1987 en 1992/1993 in Guinée-Bissau gevangen sterns nemen 
toe van de dwergstern (42,2 + 3,2 g, N = 131) via de zwarte sterns (64 
g) en de grote stems (219,0 ± 14,9 g, N = 59) naar de koningsstern (351,4 
+ 30,4 g, N = 35) en de reuzenstem (679,2 +96,6 g, N = 17). Deze 
massa's vallen binnen de range van die van (overwinterende) soortgenoten, 
vermeld in Dunning (1993). Ook de massa van de enige zwarte stern, die 
gevangen is (64 g), komt goed overeen met de gemiddelde massa van 36 
soortgenoten uit Canada (65,3 + 4,7 g) (Dunning 1 993).
De verwerking van de gegevens en de uitvoering van de statistiek is gebeurd 
met SPSS/PC+ , versie 4.0. Bij alte toetsen is een betrouwbaarheidsgrens 
van 0,05 aangehouden voor significante verschilten en van 0,10 voor 
trends. Bij de berekeningen van relaties met het doorzicht van het water is 
met de Pearson's regressie-methode een eventueel lineair verband bepaald. 
Daarna zijn de punten apart voor tijdsduur statistisch "gewogen". De hierbij 
behorende R^w geeft dus het verklaarde deel van de variantie weer, nadat 
er voor de tijd is gecorrigeerd. Hierbij is de regressie coëfficiënt op minimaal 
0,15 gesteld. Tevens is een Spearman rangcorretatie (Ps 0,05) berekend, 
waarmee de invloed van "uiterste" punten wordt verkleind. Ook de relaties 
met getij en tijdstip van de dag zijn met een Spearman rangcorrelatie 
berekend. Er is bij de berekening van de invloed van het aantal sterns met 
een Anova gecorrigeerd voor getij en tijdstip van de dag. Bij de vergelijking 
van de verschillende duiktechnieken is met een Chi^-test getoetst. Bij de 
verwerking van de gegevens is steeds het gemiddelde vissucces (het aantal 
gevangen vissen per uur), het gemiddelde vangsucces (het percentage 
geslaagde duiken) en de gemiddelde duikfrequentie (het aantal duiken per 
uur) per doorzicht genomen. De gegevens van alle per categorie geproto­
colleerde individuen zijn per soort samengevoegd en als een aparte, onaf­
hankelijke waarneming behandeld. De lengte van een individueel protocol 
varieerde van 19 tot 2280 sec (gemiddeld 299 sec, s.d. 280 sec). De 
gegevens zijn, tenzij anders vermeld, afkomstig van individueel vissende 
sterns (89,9% van de protocollen), omdat sterns die in een groep boven 
een zogenaamde "upwelling" van vis foerageren (10%), vaak afwijkende 
duikfrequenties, vis- en vangsuccessen hebben. Alleen protocollen waarin 
de sterns ook gefoerageerd - en dus al dan niet succesvo) gedoken - hebben, 
zijn meegenomen in de berekeningen. Bovendien zijn alleen de punten die 
uit meer dan 300 sec waarneming per categorie (doorzicht, dagdeel, 
getijfase) bestaan, gebruikt voor figuren en berekeningen. De gegevens van 
bij Porcos en Orangozinho foeragerende sterns (19% van alle waarnemin­
gen) zijn, tenzij anders vermeld, buiten de berekeningen gehouden, omdat 
deze sterns veel in, bij afgaand water ontstane, ondiepe poelen visten. Deze 
"visvijvers" bevatten zoveel gemakkelijk te bereiken prooien, dat de hierin 
foeragerende sterns een te sterk afwijkend foerageergedrag vertoonden.
In dit rapport worden de resultaten van de visdief en de lachstern niet 
besproken, omdat hiervan onvoldoende gegevens verzameld zijn (minder 
dan 25 waarnemingen en minder dan 1 ½  uur protocol). De zwarte stern 
en de reuzenstem worden alleen zeer beknopt behandeld, omdat hiervan 
wat meer bekend is (respectievelijk 26 waarnemingen in 1,8 uur en 29 in
2,6 uur). De dwergstern, de grote stern en de koningsstern worden 
uitvoerig besproken, omdat van deze soorten voldoende gegevens verza-
meld zijn (respectievelijk 236 waarnemingen in 16,8 uur, 157 in 11,9 uur 
en 74 in 7,8 uur).
/7<7t/t/r27 . A/ef oncferzoe/ryeA/ec/ /n Gt//nëe-3/'ssaty ^Aovensfe /7pt/ur, 7 = Cava/os, 2 = /?t/Aane, 
3 = Ma/o, 4 = ßo/ama, 5 = 3/ssat/, 6 = /Ire/'as, 7 = Orangoz/n/!o, 8 = PraA/s, 3 = Por 
cos, 70 = fw , 7 7 = fyornóane, 72 = Ga//n/?asA Op c/e safe//errofo /s /;ef verse/?// /n 
froeóe//ng! van /?ef wafer op de versc/)///enc/e p/aafsen z/c7?fóaar fondersfe T/^ t/t/r, /ofo 
/Vaf/onaa/ /,uc/)f- en /ïM/mfevaarf/aóorafor/Mn?/.
3.3 Resultaten
Foerageersucces
Van alle in Guinée-Bissau waargenomen sterns is het foerageersucces 
berekend. Hiervoor zijn het gemiddelde vissucces (het aantal gevangen 
vissen per uur), het vangsucces (het percentage geslaagde duiken) en de 
duikfrequentie (het aantal duiken per uur) bepaald. De gemiddelde duikfre- 
quentie neemt af van dwergstern via zwarte stern, grote stern en konings- 
stern naar reuzenstem. Het gemiddelde vangsucces fluctueert sterk tussen 
dwergstern, zwarte stern, grote stern, koningsstern en reuzenstem. Deze 
twee parameters kunnen bij elkaar gevoegd worden tot het gemiddelde 
vissucces. Hiervoor is een geleidelijke afname te zien van dwergstern via 
zwarte stern, grote stern en koningsstern naar reuzenstem (figuur 22).
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f/gotvr 22. De re/af/es ft/ssen vangs<vcces /% succesvo//e cM ren) fVang, //n/rer /-as/, cMrfre<7<venf/e 
/aanfa/ (7u/^ en per tvtvr) fOu/Tr, //n/rer V as) er? v/ssucces /aanfa/ gevangen v/ssen per t/tvr) 
fV/'s, rec/ifer V as) van a//e geprofoco/Zeerde cftvergsferns /DSA zwarfe sferns grofe 
sferns /ron/ngss?erns f/CS) en ret/zensferns f/ïS).
Foerageerstrategie
Voor de dwergstern, de zwarte stern, de grote stern en de koningsstern zijn 
er voldoende gegevens voorhanden om ook het verschil in foerageerstrate­
gie (in een groep versus individueel foerageren) te berekenen. De duikfre­
quentie van in een groep foeragerende sterns is hoger dan van individueel 
foeragerende soortgenoten (figuur 23). Het vangsucces van in de groep 
foeragerende sterns is meestal lager dan van individueel vissende soortge­
noten (figuur 23). Alleen van in de groep foeragerende dwergsterns is het
f/'<7<v!vr 23.
vangsucces hoger dan van individueel vissende soortgenoten. Het vissuc- 
ces van in de groep vissende sterns is ongeveer twee keer zo hoog a!s van 
individueet foeragerende soortgenoten (figuur 23). In groepsverband (10% 
van de protocollen) is 20%  van het voedsel gevangen. Al deze relaties zijn 
niet getoetst.  ^ ^  ^
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De re/af/es ftvsser? cftv/XfreQuertf/e ^aanfa/ &//%en per <vt/r, óovensfe //guurA vanysMCcex 
st/ccesvo//e du/Aer?, w/We/sfe //ptvur/ en v/ssucces faar?fa/ yevanyen v/ssen per utvr, 
ondersfe ^'gwr/ van /o c/e groep er? /Pc//v/V<vee/ /oerayerenc/e cfwergsferns, zwarte sferns, 
grofe 5ferr?s er? Aownyssferns.
Vissucces
Bij de volgende berekeningen in dit hoofdstuk zijn enkel de individueel 
vissende vogels meegenomen. Omdat alleen voor de dwergstern, de grote 
stern en de koningsstern voldoende gegevens beschikbaar zijn, worden voor 
deze drie soorten de relaties tussen foerageersucces en het doorzicht van 
het water bekeken. Bij de grote stem neemt het gemiddelde vissucces 
significant toe (Pearson's regressie Pp = 0,04, R^v = 0,25, waarbij voor 
het berekenen van de R  ^ statistisch "gewogen" is met de tijdsduur, 
Spearman rang correlatie Ps = 0,15; Y = 2,36134 + 3,6731 1*X) met 
het doorzicht van het water. Ook bij de koningsstern is deze toename 
significant (Pp = 0,002, R^w = 0,53, Ps = 0,20, Y = 1,47323 + 
2,96433*X). Maar bij de dwergstern is er geen directe relatie (Pp = 0,28, 
R^w = 0,07, Ps = 0,73) tussen het doorzicht en het gemiddelde vissucces 
(figuur 24).
< 5-14 M *  15-29 *  30-59 § > 6 0 M
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f/yt/trr 24. De re/af/e ft/sser? /te? doorz/c/?f var? /?ef wafer f/r? en /?ef v/sstvcces /Z?ef aar;fa/ yevar?yer?
v/'sser? per tvtvrj var? dwerysferr?, <yrofe sferr? er? /ror?/r?<7Ssfer/?. De yrooffe var? de por? f er? 











Gef<ÿ e/7 f//dsf/p yan de dag Het vissucces wordt niet beïnvloed door het 
tijdstip van de dag (figuur 25) of het getij (figuur 26). Het verloop van deze 
verbanden is zeer grillig. Er is bij hoogwater (HW) een relatief groter 
doorzicht dan bij de overige getijfasen. Maar er wordt nauwelijks gefoera- 
geerd tijdens HW. Het lage vissucces van de dwergstern tijdens HW is niet 
betrouwbaar, omdat slechts twee van deze sterns gedurende in totaal 365 
sec foeragerend konden worden gevolgd. Slechts 0,9% van de voedselpro- 
tocollen van de dwergstern, 3 ,5% van de grote stern en 7,9% van de 
koningsstern is gemaakt tijdens HW, terwijl het 12,5% van de tijd HW is. 
En er is vrijwel elke waarnemingsdag gedurende de gehele lichtperiode en 
verhoudingsgewijs evenveel per getijdecategorie (12,5% bij HW en bij LW, 
37,5% bij OW en bij AW) geprotocolleerd. Alleen waren er niet altijd sterns 
aanwezig, zodat niet voortdurend gedragswaarnemingen verricht konden 
worden. Maar omdat er geen significante verbanden zijn tussen vissucces, 
getij en tijdstip van de dag (Spearman rang correlatie, alle n.s.), is er verder 








f/yut/r 25. TVef ver/oop van /?ef v/'sst/cces en /?ef f//dsf/p van de dag 7^ = < 3 tvt/r, 2 = 3 7 7 Mtv, 3 
= 7 7 73 Mvr, 4 = 73- 75 5 = 75 7 7 w r, 5 = >7 7 MM/*/ A//' dwerysfern, g-rofesfern
en Aron/ngssfern.








Dwergstern Grote stern Koningsstern
f/yt/tvr 26. /Vef ver/oop van /)ef v/ssucces en /?ef yef// f/VW = /Vooy Wafer, <4 W  = <4/gaand Wafer, i  W 
= AaapWafer, OW = Op/romend Wafer^  ù/ÿ t/werysfern, grofe sfern en Aon/'nyssfern.
Vangsucces
De grote stern (Pp = 0,04, F^w = 0,19, Ps = 0,01, Y = 0,09816 + 
0,06072*X) en de koningsstern (Pp < 0,05, R^w = 0,26, Ps = 0,36, Y 
= 0,14003 + 0,16583*X) hebben bij een groter doorzicht een significant 
hoger vangsucces (het percentage succesvotle duiken). Bij de dwergstern 
is dit minder duidelijk. Bij deze soort is er alteen een trend zichtbaar van een 
hoger vangsucces bij een groter doorzicht (Pp < 0,10, R^w = 0,19, Ps = 
0,27, Y = 0,04724 + 0,02645*X) (figuur 27).
*5-14 M *  15-29 *  30 59 $ > 6 0 M
27. Oe re/af/e ft/ssen /?ef doorz/c/)f van /?ef wafer //n /7?/ en fief vanpstvcces //?ef percenfaye 
5<yccesvo//e <yt//'^ ren/ s/an c/werpsfern, yrofe sfern en /ron/'ngrssfew. Oe ^rooffe van c^ e pt/nfen 
verw//.sf naar /?ef a an fa/ tvaarnern/'nys/wnt/fen /M/, waaru/f /eder punf /s opyeAot/wc/.
Duikfrequentie
Er is bij geen van de drie sternensoorten een significant verband tussen de 
duikfrequentie (het aanta) duiken per uur) en het doorzicht van het water. 
Bij de grote stern (Pp = 0,79, R^w = 0,007, Ps = 0,60) en de koningsstern 
(Pp = 0,88, R^w = 0,008, Ps = 0,81) is er geen verschi). Ook bij de 
dwergstern is er geen verschit in duikfrequentie bij veranderend doorzicht. 
Er iijkt bij deze soort wetiswaar een trend te zijn van een tagere duikfrequen­
tie bij een groter doorzicht (pp < 0,10, R^w = 0,06, Ps = 0,20), maar de 
regressie coëfficiënt is te taag (figuur 28).
*5-14 M *  15-29 $30-59 $ > 6 0 M
/?<7t/</r 28. De re/af/e Bussen doorz/c/i/ van wafer f/'n /7?/ en c/e t/t/Z/f/re^tvenf/e f/!ef aanfa/ d<y/7ren 
per uw7 van dwerps?ern, yrofe sfern en /ron/nyssfern. De groove van o*e /x/nren verwz/s/ 
naar /?e7 aanfa/ waarnen?/'ngsn?/nufen /M/, waart//'? /ecfer pony /s opyeóouwcf.
Duiktechniek
/43r7f3/ cfu//rer7 De drie sternensoorten gebruiken niet aHemaa! even vaak 
dezelfde duiktechniek (Chi24 = 461.55, P < 0,0001) (figuur 29). De 
dwergstern duikt het meeste met de PPD (64,4%), gevolgd door de FPD 
(29,5%). De CD wordt slechts sporadisch gebruikt (6,0%). Ook de konings- 
stern gebruikt het vaakst de PPD (56,5%). Deze stem gebruikt verder 
regelmatig de CD (31,3%), maar minder frequent de FPD (12,2%). De grote 
stern gebruikt daarentegen voornamelijk de FPD (83,6%) en slechts af en 
toe de PPD (9,3%) en de CD (7,1 % ).
Dwargstern Grote stern Koningsstern
De re/af/e K/ssen cf<y/ f^ec/7n/e  ^ ffPD = /u// p/tvnge cf/Ve, PPD = parf/a/p/onye cf/'ve, CD = 
confacf c//p) en aanfa/cftv//ren van c/wery^fern, yrofe sfern en <<ron/'nyss?ern.
\^/7gs^/cces De dwergstern vangt het vaakst wat met de FPD (11,4%), 
gevolgd door de PPD (5,8%) en de CD (3,0%) (Chi^2 = 9,69, P < 0,01) 
(figuur 30). Ook de koningsstern vangt het vaakst wat met de FPD (63,6%), 
gevolgd door de CD (27 ,8% ) en de PPD (12 ,2% ) (Chi^2 = 8,75, 
P = 0,01). Voor de grote stern zijn alle drie de vangtechnieken even 
efficiënt, want deze soort vangt ongeveer even vaak wat met de CD 
(21,1%) en de FPD (20,5%) als met de PPD (15,4%) (Chi^  = 0,27, 
P = 0,87).
Dwergstern Grote stern Koningsstern
f/'yw r 30. De re/af/'e ftvssen cfiv/'/rfec/w/'e^  fPPD = ƒ;/// p/t/nge cf/ve, PPD = parf/a/ p/t/npe cf/ve, CD = 
confacf d/p/ en vanystvcces /% s<vccesvo//e c/<y//ren^  van dwe/ysfern, yrofe xfern en 
^on/ngssfern.
Asnfd/ y/sse/7 De drie sternensoorten zijn ook niet allemaat even succesvol 
in het gebruik van de verschillende duiktechnieken fC/?/^ 4 = 57,83,
P < 0,0001) (figuur 31). De dwergstern vangt practisch alle vis met de 
PPD (52,6%) en de FPD (44,7%), en slechts een heel ktein deel met de CD 
(2,6%). De grote stern vangt het meeste met de FPD (85,2%), en af en toe 
met de PPD (7,4%) en de CD (7,4%). De koningsstern tenslotte vangt met 
alle drie de technieken ongeveer evenveel, maar iets meer met de CD 
(38,5%) en de PPD (34,6%) en wat minder met de FPD (26,9%).
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Dwergstern Grote stern Koningsstern
f/'gtvt/r 37. De re/af/e ftvssen fec/M/e/r ffPD  = ft/Z/p/tvnye c7/'s/e, PPD = parf/a/p/t/nye Gf/Ve, CD = 
confacf cf/pj en /?ef aanfa/ ges/angen v/ssen yan (Zwerysfern, yro7e s?ern en Aon/npssfem.
Z?oo/*z/c/?r Er is ook gekeken naar de relatie tussen duiktechniek en 
doorzicht. De dwergstern gebruikt het vaakst de FPD (66,9%) in water met 
gemiddeld doorzicht, en het meest de PPD bij zowel het meest troebele 
(84,4%) als het meest heldere water (64,4%). De CD wordt bij geen van 
de doorzichtsstadia vee) gebruikt (5,6-6,7%) (Chi^4 = 258,83,
P < 0,0001). De grote stern vist in alle doorzichtscategorieën het vaakst 
met de FPD (83,1-87,5%). En met een toenemende helderheid gebruikt hij 
wat meer de PPD (0,0-11,4%) en steeds minder de CD (12,5-5,4%). Maar 
dit verloop is niet significant (Chi^4 = 3,71, P = 0,45). De koningsstern 
vist bij gemiddeld doorzicht het vaakst met de FPD (57,1 % ) en niet met de 
PPD (0,0%). In het meest troebele water gebruikt hij nauwelijks de FPD 
(1,3%), maar voornamelijk de PPD (55,3%) en de CD (43,4%). tn het 
meest heldere water vist hij voornamelijk met de PPD (8 2 ,0 % ) 











/VefyeAnv/A van vefsc/?///endedtv//rn7ef/?oden ^fPD = /<y//p/fynge d/ve, PPD -  par7/a/p/fvnge 
d/ve, CD = confaef d/pj door dwerysfern, g-rofe sfern en Aon/npssfern A// versc/)///ende 
door?/c/?fscafeyor/een f 7 = 0,5n?/ 2 = 0 ,5 -  7,0 m; 3 = 7,0 n?J.
Vislengte
Er is geen significant verband tussen doorzicht en vislengte bij de dwerg- 
stern (Pearson's regressie Pp = 0,90, = 0,00) en bij de koningsstern
(Pp = 0,11, = 0,14). De R  ^is op basis van alle waargenomen vislengten
berekend en is later niet meer met de tijdsduur gewogen. De grote stern 
vangt wel kleinere prooien met een toenemende helderheid van het water 
(Pp = 0,02, R  ^ < 0,15, Y = 11,22600 - 1,82049*X). Maar omdat de R  ^
kleiner is dan 0,1 5, wordt er niet voldoende met deze regressielijn verklaard 
(figuur 33).
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/7<7tvur 33. De re/ade fusses /?ef doorz/c/?f f/'n /7?/ en de v/s/engfe f/'n en?/ v^n de door de dn/ergs fern, 
de grofe sfern en de ^ron/ngssfern gevangen proo/en. Rond e/Æe gem/dde/de v/s/engfe /s de 
s.d. weergegeven.
Aanta! sterns
Er is bij de berekening van de invloed van het doorzicht van het water op 
het maximale aantal aanwezige sterns gecorrigeerd met een Anova voor 
getij en tijdstip van de dag. Dwergsterns (P = 0,45, F = 0,59, R^ = 0,40) 
en koningssterns (P = 0,32, F = 1,03, R^ = 0,30) zijn gelijkmatig over 
water met verschillend doorzicht verdeeld. Grote sterns worden weliswaar 
wat meer aangetroffen in water met een gemiddelde troebeling, en wat 
minder in de meest troebele wateren, maar ook deze verschillen zijn niet 
significant (P = 0,22, F = 1,58, R^ = 0,37) (figuur 34).












f/yt/or 34. /Vef pern/We/de max/rna/e aar?fa/ aanwez/ye dwerysferns, yrofe xferns en /ron/nyssferns 
per doorz/c/!r5C3feyor/e.
3.4 Discussie
Foerageerstrategie: individueel versus groep
Veel visetende vogels foerageren zowel individueel als in groepsverband. Zo 
kan prooivis door een sociaal foeragerende groep aalscholvers /%a/acroco- 
rax caróo (vogels die hun prooi onder water achtervolgen), vanuit de 
donkere diepte in de richting van een lichtere zone gedreven worden. Daar 
worden de vissen dan opgewacht door een andere groep aalscholvers. 
Helaas werkt deze methode de laatste jaren minder goed, doordat de 
helderheid van het water is toegenomen, waardoor de vissen hun belagers 
eerder aan zien komen. Daarom zijn de aalscholvers weer meer overgescha­
keld op individueel foerageren (Van Eerden 1993).
Dwergstern Grote stern Koningsstern
0,51-1,0 m > 1,0 m
Prooivis kan ook om andere redenen aan het wateroppervlak verschijnen. 
Roofvissen kunnen een school prooivissen insluiten en vervolgens naar het 
oppervlak opdrijven. Daar worden ze vaak opgewacht door in een groep 
foeragerende meeuwen en sterns. Wanneer de roofvissen in de zo ontstane 
"vistrechter" gaan foerageren, kan een deel van de prooivissen weer naar 
de diepte ontsnappen. Daarna kan dit proces zich even verderop herhalen 
(Ansingh era/. 1960, Veen 1977, Hulsman 1988, Safina & Burger 1988). 
Waarschijnlijk zijn ook in Guinée-Bissau roofvissen verantwoordelijk voor 
plaatselijke "upwelling" van prooivis.
De meeste sternensoorten ondervinden wel enige hinder van elkaar, wan­
neer ze in een groep foerageren. Dit blijkt uit het vangsucces, dat in een 
groep voor zwarte stern, grote stern en (in mindere mate) koningsstern 
omlaag gaat. Deze sterns moeten, wanneer ze in een groep vissen, dus 
vaker duiken om een vis te vangen dan wanneer ze alleen foerageren. Alleen 
bij groepsgewijs vissende dwergsterns gaat het vangsucces omhoog. Maar 
alle sterns compenseren dit lagere vangsucces in de groep door veel vaker 
te duiken, want ze hebben alle een (tot drie maal) hogere duikfrequentie dan 
wanneer ze individueel vissen. Hierdoor vangen sterns gemiddeld twee 
maat zo veel vissen per uur wanneer ze in een groep vissen.
Ook van andere visetende vogels is bekend, dat ze in groepsverband 
foeragerend een hoger vissucces hebben dan alleen vissend. Kleine zilver­
reigers fgreffa garzeffa foerageren 's ochtends in groepsverband op de door 
te lage zuurstofconcentraties in het water naar het oppervlak gedreven 
visscholen. Hierbij hebben ze een driemaal zo hoog vissucces als tijdens de 
rest van de dag, wanneer de vissen weer driedimensionaal verspreid zijn en 
de reigers individueel (en territoriaal) vissen (Kersten ef a/. 1991, Hafner ef 
a/. 1993).
Foerageersucces: overwinteringsgebied versus broedgebied
Het in de groep vissen kan dus grote invloed hebben op het foerageersuc­
ces. Maar helaas is er in de referentiegebieden geen onderscheid gemaakt 
tussen in de groep en individueel foeragerende sterns. Daarom zijn de 
gegevens van de individueel en in een groep foeragerende sterns van 
Guinée-Bissau bij elkaar gevoegd. Zo kunnen ze beter met het foerageersuc­
ces in andere overwinteringsgebieden en in de broedgebieden worden 
vergeleken.
Z)L//'Af/*e?t/eny/e De duikfrequentie van grote sterns in Guinée-Bissau is met
69 duiken per uur een stuk lager dan van in Sierra Leone overwinterende 
vogels (102 duiken per uur, Dunn 1972). Koninggsterns duiken in Guinée- 
Bissau gemiddeld evenveel (26 duiken per uur) als overwinterende soortge­
noten op Bonaire (26 duiken per uur, waarvan 21 voor juveniele en 34 voor 
adulte vogels, Buckley & Buckley 1974).
Er wordt door de dwergstern tijdens de overwintering in Guinée-Bissau 
gemiddeld ongeveer evenveel gedoken (100 duiken per uur) als tijdens het 
broedseizoen in Schotland (60-438 duiken per uur, H.M.C. McLannahan in 
Cramp 1985) en in Rusland (109 duiken per uur, Borodulina 1960). De 
duikfrequentie van grote sterns in Guinée-Bissau is met 69 duiken per uur
even hoog als in Northumberland (69 duiken per uur, Dunn 1973) en iets 
lager dan in het Ythan estuarium (102 duiken per uur, Taylor 1983).
V&nystjcces Het gevonden vangsucces in Guinée-Bissau van 12% is iets 
lager dan het vangsucces van in Sierra Leone overwinterende grote sterns 
(13% voor juveniele tot 17% voor adulte vogels, Dunn 1972). Het gevon­
den vangsucces van 18% voor koningssterns in Guinée-Bissau is veel lager 
dan op Bonaire, waar overwinterende koningssterns een gemiddeld vang­
succes van bijna 38% hadden (Buckley & Buckley 1974). Het is voor 
koningssterns blijkbaar moeilijker om de beschikbare vis in Guinée-Bissau 
te vangen dan op Bonaire. Dit kan verband houden met de veel grotere 
stroomsnelheid van het water in Guinée-Bissau, waardoor de vissen zich 
vee) sneller kunnen verplaatsen. Het kan echter ook aan de verschiXen in 
troebelheid van het water tiggen. Want op Bonaire is het doorzicht van het 
water veel groter (meer dan 20 m) dan in Guinée-Bissau (A. Brenninkmeijer). 
Verder kunnen de verschitten in windsnelheid een rol spelen. Op Bonaire 
waait het de meeste dagen harder dan in Guinée-Bissau (A. Brenninkmeijer). 
Maar helaas zijn deze parameters niet door Buckley & Buckley gemeten. 
Ook kunnen de vissen op beide lokaties verschillend gedrag vertonen. Over 
dit visgedrag is echter weinig bekend. Maar er is van uitgegaan, dat de 
prooidichtheden in wateren van verschitlende hetderheid gelijk zijn (Lemme- 
tyinen 1 974, 1976).
Het gemiddelde vangsucces van de in Guinée-Bissau overwinterende 
dwergsterns is met 9 %  een stuk lager dan van de in het broedgebied 
vissende vogels, waar vangsuccessen van 27%  (Duitsland, Nadter 1976) 
en 40%  (17-60%, Groot-Brittannië, H.M.C. McLannahan in Cramp 1985) 
zijn waargenomen. Tijdens het broedseizoen in Groot-Brittannië (Northum- 
bertand en Ythan estuarium) varieert het vangsucces van de grote stern van 
1 3 %  tot ongeveer 60% (Dunn 1973, Taylor 1983). Dit is wat hoger dan de 
12% in Guinée-Bissau.
Mssucces Het gemiddelde vissucces van de in Guinée-Bissau vissende 
dwergsterns is 8,6 vissen per uur. Helaas zijn er voor de dwergstern geen 
vergelijkbare literatuurgegevens beschikbaar. Het gemiddelde vissucces van 
de koningsstern (4,8 vissen per uur) ligt veel lager dan de waarden die 
Buckley & Buckley (1974) voor op Bonaire overwinterende koningssterns 
hebben gevonden (7,8 prooien per uur voor juveniele koningssterns en 12,9 
prooien per uur voor adutte vogels). Ook het gemiddelde vissucces van de 
in Sierra Leone overwinterende grote sterns (9,6 vissen per uur voor 
juveniele grote sterns en 14,4 vissen per uur voor adulte grote sterns, Dunn 
1 972) is iets hoger dan van de in Guineé-Bissau vissende soortgenoten (8,2 
vissen per uur).
Van de koningssterns zijn helaas geen literatuurgegevens bekend over het 
foerageersucces in het broedgebied. Maar het vissucces van de grote stern 
is in de broedgebieden in Groot-Brittannië hoger dan in de overwinterings- 
gebieden. Zo was het vissucces in de broedkolonie op Northumberland in 
1968 (met 10,2 vissen per uur) en in 1969 (met 28,5 vissen per uur) hoger 
(Dunn 1973). En in de wateren rond de broedkotonie van het Ythan 
estuarium, Groot-Brittannië, was het vissucces nog veel hoger. Daar vari­
eerde het vissucces van ongeveer 35 vissen per uur bij een windsnelheid 
van 9 m/s tot ongeveer 70 vissen per uur bij een windsnelheid van 3 m/s 
(Taylor 1983). In Guinée-Bissau was het alleen in de eerste onderzoek- 
maand mogelijk om de windsnelheid te meten. In deze periode heeft het 
drie dagen redelijk hard gewaaid, waarbij een maximale windsnetheid van 9 
m/s werd bereikt. Over het atgemeen waaide het echter minder hard, 
gemiddeld ongeveer 3 m/s over de gehete periode van het onderzoek. 
Vergeleken met Guinée-Bissau is het vissucces van de grote stern in het 
Ythan estuarium dus ruim acht maal zo hoog.
Doorzicht
Grote sterns en koningssterns vangen meer vissen per uur wanneer het 
doorzicht toeneemt. Ze hebben ook vaker succes bij hun duik naar vis, 
zonder de duikfrequentie op te voeren. Voor de voedsetvoorziening van de 
grote stern en de koningsstern is het doorzicht dus een belangrijke factor. 
Voor de dwergstern tijkt het doorzicht van het water minder van belang, 
want bij deze soort bestaat geen directe relatie tussen het vissucces en de 
duikfrequentie met het doorzicht. Maar er is wel een positieve trend tussen 
doorzicht en vangsucces.
In de studie van Eriksson (1984) hebben de soorten, die hun prooi onder 
water achtervolgen (o.a. eenden), een voorkeur voor helder water met 
relatief weinig vis. Maar een in groepsverband vissende soort als de 
aalscholver heeft juist weer belang bij troebel water (Van Eerden 1993). 
Ook soorten, die gebruik maken van stootduiken (o.a. sterns), geven de 
voorkeur aan iets troebeler water met relatief veel vis (Eriksson 1984). Het 
is echter zeer aannemelijk, dat stootduikende soorten afhankelijk zijn van 
de troebeling van het water. Maar het doorzicht is voor deze soorten minder 
snel beperkend dan voor soorten die hun prooi onder water individueel 
achtervolgen.
Bij stootduikende soorten speelt de duikhoogte ook een belangrijke rol 
(Eriksson 1985). Hoe hoger de biddende vogel zich boven het wateropper­
vlak bevindt, hoe groter het watervolume waarin vis gezien kan worden. Het 
is voor een stootduikende vogel dus mogelijk om voor een geringer door­
zicht te compenseren door vanaf grotere hoogte te duiken. Waarschijnlijk 
zal het vangsucces afnemen bij het op grotere hoogte foerageren, omdat 
de prooien meer tijd krijgen om op de duikende vogels te reageren. De 
optimale duikhoogte zal zich hier waarschijnlijk ergens tussenin bevinden.
Hoe dieper er gedoken wordt, hoe groter de bevisbare waterkolom en, 
aangenomen dat de dichtheid aan vis bij verschillend doorzicht gelijk blijft, 
hoe groter de beschikbaarheid aan vis. Het hoeft echter niet zo te zijn, dat 
het doorzicht van het water alleen maar rechtstreeks van invloed is op het 
vissucces. Ook de diepte, waar de vis van voorkeursgrootte zich bevindt, 
kan een relatie vertonen met het doorzicht. En er kan een directe relatie 
bestaan tussen de horizontale en de verticale verspreiding van de prooivis­
sen en het doorzicht. Maar deze relaties moeten nog in het laboratorium 
onder geconditioneerde omstandigheden onderzocht worden. Hierbij kan de 
invloed van een aantal biotische en abiotische parameters op het gedrag 
van vogels en vissen bepaald worden.
Vistengte
Er is bij geen van de drie sternensoorten een relatie gevonden tussen 
doorzicht en vislengte. Waarschijnlijk bestaan er verbanden tussen door­
zicht en de hoeveetheid gevangen vis (in g). Maar dit kan pas berekend 
worden, wanneer de biometrische gegevens van de vissen in Guinée-Bissau 
beschikbaar komen. Dan kan bovendien uitgerekend worden of sterns ook 
minder vis (in g) per uur vangen dan in de broedgebieden. En waar sterns 
de meeste tijd (en energie) moeten besteden aan het foerageren. Er is in 
ieder gevat geen verschit in de grootte van de in Guinée-Bissau door de grote 
stern gevangen vissen (gemiddeld 8,5 cm, range 4-17 cm) en de op Griend 
voor de grote sternekuikens aangevoerde haring (gemiddetd 8,9 cm) en 
zandspiering (gemiddeld 10,6 cm, hoofdstuk 2).
Hetaas zijn er geen gegevens bekend over het voedselaanbod in de andere 
overwinteringsgebieden. Maar Guinée-Bissau tijkt als foerageer- en overwin- 
teringsgebied voor sterns even goed als Sierra Leone, een ander West-Afri- 
kaans overwinteringsgebied, en wat minder goed dan Bonaire, een Midden- 
Amerikaans overwinteringsgebied. Dit is echter met de nodige voorzichtig­
heid gesteld, omdat onderzoek van verschillende jaren met elkaar is verge­
leken. En de situaties kunnen in de loop van de tijd sterk gewijzigd zijn. Ook 
zijn er in de referentiegebieden geen belangrijke parameters als troebeling 
van het water, windsnelheid en voedselbeschikbaarheid gemeten. Hiervoor 
is aanvullend onderzoek in de verschillende overwinteringsgebieden nood­
zakelijk.
Rond de broedkolonies in Groot-Brittannië is er meer vis per uur en per duik 
gevangen dan in de overwinteringsgebieden. Dit hogere vis- en vangsucces 
is erg belangrijk om voldoende voedse! aan te kunnen voeren voor het 
grootbrengen van de kuikens. Het broedsucces van de grote stern is met 
gemiddetd 0,7 uitgevlogen jong per paar opmerketijk constant per seizoen 
en per broedgebied (uitgezonderd seizoenen met tangdurig stormachtig 
weer) (Brenninkmeijer & Stienen 1992a). Maar door schommetingen in de 
voedselbeschikbaarheid kunnen de overlevingskansen van de uitgevlogen 
jongen en daarmee voor de rekrutering van de grote stern sterk beïnvloed 
worden (hoofdstuk 2). Daarom moet er meer onderzoek worden verricht 
naar de invtoed van veranderingen in voedsetbeschikbaarheid, zowel binnen 
broed- en overwinteringsgebieden ats tussen broed- en overwinteringsge­
bieden.
Sterns besteden 's winters minder tijd en energie aan het foerageren dan 
tijdens het broedseizoen. Sterns behoeven enerzijds 's winters alleen voor 
zichzelf en niet meer voor ei-aanmaak, partner of jongen te vissen. Ander­
zijds behoeven sterns 's winters, omdat ze ongeveer 25%  tichter zijn dan 
tijdens het broedseizoen, ook minder voedsel op te nemen om hetzelfde 
gewicht te behouden. Bovendien kunnen overwinterende sterns in de 
directe omgeving van het foerageergebied blijven en behoeven ze niet, zoals 
's zomers, steeds heen en weer te vliegen tussen foerageer- en broedge­
bied. Tenslotte behoeven sterns 's winters niet op te vetten. Waarschijniijk 
doen ze dit pas rond en/of tijdens de trek naar de broedgebieden (A. 
Brenninkmeijer). Maar dit moet nog nader onderzocht worden.
Aanta) sterns
Er is geen significant verband tussen het doorzicht en het aantal aanwezige 
grote sterns, dwergsterns en koningsstern. Haney & Stone (1988) vonden 
een negatieve correlatie tussen het aantal grote sterns en het doorzicht van 
het water. In het onderzoek van Haney & Stone (1988) varieerde het 
doorzicht echter van 3 tot 20 m, terwijl in ons onderzoek het maximale 
doorzicht 3,5 m bedroeg. Aangezien de maximale duikdiepte van sterns 
nooit meer dan 1,5 tot 2 m bedraagt (Borodulina 1960, Boecker 1967, 
Dunn 1972, Nadler 1976), is het aannemelijk, dat het doorzicht van het 
water voorat beperkend gaat werken bij een doorzicht kleiner dan 2 m. 
Bovendien heeft de gradiënt die Haney & Stone (1988) hebben gevonden, 
betrekking op waarnemingen tot 1 20 km uit de kust, terwijl in dit onderzoek 
uitstuitend sterns zijn gevolgd die binnen een afstand van maximaal 250 m 
van de kustlijn foerageerden. Het is heel goed mogetijk, dat de resuttaten 
van Haney & Stone (1988) dus geen werkelijke relatie weergeven met het 
doorzicht, maar eerder met de maximale foerageerafstand van sterns.
Duiktechniek
De drie sternensoorten vissen niet allemaal even vaak en succesvot met de 
verschitlende duiktechnieken. Zo gebruikt de dwergstern het vaakst en het 
meest succesvot de PPD (52,5% van de vis) en de FPD (44,7% van de vis). 
De CD wordt stechts sporadische en weinig succesvol gebruikt en is 
daardoor van weinig belang. Met de FPD kan de dwergstern votgens Nadler 
(1976) een duikdiepte van 24 tot 80 cm bereiken. Dus vooral het doorzicht 
in de bovenste 80 cm van de waterkolom (en dan speciaal het bovenste deet 
van deze kotom, die hij met de PPD bevist) is voor deze soort betangrijk.
Met de weinig gebruikte FPD vangt de koningsstern 26,9% van zijn 
voedsel. Wetlicht vist deze soort tot op dezelfde diepte (1,5-2 m) ats de iets 
kleinere grote stern. Maar helaas is hierover niets in de titeratuur bekend. 
Dit moet dus nog onderzocht worden. De koningsstern vangt echter het 
merendeet van zijn voedsel op een geringere diepte met de PPD (34,6%) en 
de CD (38,5%). Het voedseiaanbod in de bovenste meter van de watertaag 
is dus voor de koningsstern het betangrijkst.
De grote stern vangt met de FPD, zijn meest gebruikte en betangrijkste 
duiktechniek, 85,2% van zijn voedsel. Deze stern kan hierbij een diepte van
1,5 (Dunn 1972) tot 2 m (Borodulina 1960) bereiken. Voor de grote stern 
is het vissen op grotere diepte dus betangrijker dan voor de dwergstern en 
de koningsstern.
Maar de grote stern past zijn techniek slechts ten dele aan het doorzicht 
van het water aan. Deze soort gebruikt weliswaar bij toenemend doorzicht 
steeds minder de CD en steeds meer de PPD. Maar dit verloop is niet 
significant, omdat de FPD bij elk doorzicht veruit het meest wordt gebruikt. 
Dwergstern en koningsstern passen hun techniek wet significant aan het 
verschillende doorzicht aan. Beide soorten gebruiken het vaakst de PPD, in 
zówet het meest ats het minst troebele water. De FPD wordt door beide 
voornametijk gebruikt in water met een gemiddeld doorzicht.
Spreiding in de gegevens
Er moet voorzichtig worden omgegaan met de gevonden resuttaten, aange­
zien er een enorme spreiding in de resuttaten zit. Deze spreiding is mede 
veroorzaakt doordat er in drie maanden tijd op twaatf verschüttende tokaties 
onder vaak verschittende omstandigheden is geprotocotteerd en getetd. 
Waarschijntijk hebben, buiten de verschitten in doorzicht, ook variaties in 
prooidichtheid, stroomsnetheid, diepte van de waterkotom en andere bioti- 
sche en abiotische factoren de gepresenteerde gegevens beïnvloed. Hetaas 
was het niet mogetijk om at deze factoren grondig te onderzoeken.
3.5 Conctusies
- tn Guinée-Bissau heeft de dwergstern de hoogste duikfrequentie (100 
duiken/uur), gevotgd door de grote stern (69 duiken/uur) en de koningsstern 
(26 duiken/uur), tndividueet vissende sterns hebben een vergetijkbaar duik- 
patroon (dwergsterns: 95 duiken/uur; grote stern: 40 duiken/uur; konings­
stern: 22 duiken/uur). De duikfrequentie van in de groep vissende dwerg­
sterns (120 duiken/uur), grote sterns (177 duiken/uur) en koningssterns (73 
duiken/uur) is tot vier maal hoger dan van hun individueet vissende soort­
genoten.
- Het gemiddelde vangsucces (%  gestaagde vangpogingen) bedraagt voor 
dwergsterns, grote sterns en koningssterns respectievetijk 9 % , 12% en 
18%. tndividueel vissende dwergsterns, grote sterns en koningssterns 
hebben een vergetijkbaar vangsucces van respectievetijk 7% , 17% en 18%. 
Maar het vangsucces van in een groep vissende sterns is bij de dwergstern 
hoger (14%), bij de grote stern tager (6% ) en bij de koningsstern hetzetfde 
(17%).
- Het gemiddetde vissucces (aantal gevangen vissen per uur) van dwerg­
stern, grote stern en koningsstern is respectievelijk 8,6, 8,2 en 4,8 
vissen/uur. Voor individueel vissende sterns neemt het vissucces eerst toe 
en daarna af van 6,4 via 6,8 naar 3,8 vissen per uur voor respectievetijk 
dwergstern, grote stern en koningsstern. Het vissucces van in groepsver­
band vissende sterns is met 15,6, 10,0 en 12,3 vissen per uur (voor 
respectievelijk dwergstern, grote stern en koningsstern) tot ruim drie keer 
zo hoog.
- Er is een significant positief verband tussen doorzicht en vissucces voor 
de grote stern en de koningsstern. Voor de minder diep duikende dwergstern 
is het doorzicht niet van betang voor het vissucces.
- Er is een significant positief verband tussen doorzicht en vangsucces voor 
de grote stern en de koningsstern. Bij de dwergstern is er atleen een 
positieve trend tussen doorzicht en vangsucces.
- Er is voor de drie sternensoorten geen retatie gevonden tussen doorzicht 
en duikfrequentie.
- Bij de grote stern is er een significant negatief verband aangetoond tussen
het doorzicht en de grootte van de gevangen vissen. Bij de dwergstern en 
de koningsstern is er geen relatie gevonden tussen prooigrootte en door­
zicht.
- Voor de grote stern is de FPD (full plunge dive) de belangrijkste duikme- 
thode, waarmee deze 85% van zijn voedsel vangt. De dwergstern vangt het 
meeste (53%) met de PPD (partial plunge dive) en met de FPD (45%). De 
koningsstern vangt het meeste (39%) met de CD (contact dip), met de PPD 
(35%) en met de FPD (27%).
3.6 Aanbevelingen voor verder onderzoek
De resultaten van het onderzoek naar het foerageergedrag van grote sterns 
in relatie tot het doorzicht van het water geven een goed beeld van de 
interacties tussen deze parameters. Maar de grote spreiding in de resultaten 
is mede veroorzaakt door de verschillende omstandigheden op de onder- 
zoekslokaties. Om een beter inzicht te krijgen in de relaties tussen doorzicht 
en het gedrag van sterns en prooivissen, is verder veldonderzoek in zowel 
de overwinteringsgebieden als de broedgebieden noodzakelijk. Naast de 
parameters, die in dit onderzoek zijn meegenomen, moet dan meer aan­
dacht besteed worden aan de relatie met andere factoren, zoals windsnel­
heid, stroomsnelheid, duikhoogte, diepte van de waterkolom en vooral 
horizontale en verticale visverspreiding.
Verder is het wenselijk om bovenstaande relaties in het laboratorium onder 
geconditioneerde omstandigheden verder te onderzoeken. Hierbij moet dan 
voorat aandacht besteed worden aan het gedrag van de vissen onder 
invloed van foeragerende sterns en het doorzicht van het water.
De visgegevens moeten beschikbaar komen, zodat meer informatie over 
biometrie en verspreiding van vissoorten verkregen kan worden. Aan de 
hand van de geschatte visgroottes kan dan de hoeveelheid opgenomen 
energie van foeragerende sterns afgeleid worden.
Er moet nog uitgezocht worden, wanneer en waar sterns beginnen met 
opvetten voor het broedseizoen. Want de soorten zijn op dergeiijke plaatsen 
en tijden extra gevoelig voor bijvoorbeeld verontreiniging of veranderingen 
in voedselaanbod.
4 TELEMETR!SCHE BEPALiNG VAN FOERAGEERGEB!ED ROND GR!END
4.1 introductie
In 1993 en 1994 is met behulp van gezenderde grote sterns getracht om 
meer informatie te krijgen over het foerageergedrag van de grote sterns op 
Griend. De bedoeling van het onderzoek was om het huidige foerageerge- 
bied van op Griend broedende grote sterns te bepalen en te vergelijken met 
het foerageergebied in de jaren zeventig, zoals dat door Veen (1977) is 
beschreven. Een verschuiving van foerageergebied is een mogetijke oorzaak 
van het langzame en onvolledige herstel van de populatie van grote sterns. 
Hierbij wordt gedacht aan een verminderd voedselaanbod in het huidige 
foerageergebied of een langere vliegafstand naar het foerageergebied.
Het zenderen van sterns kan niet alleen informatie opleveren over het 
foerageergebied, maar ook over individueel foerageergedrag (Becker ef a/. 
1991). Informatie over het foerageergebied maakt het in de toekomst 
mogelijk om bijvoorbeeld zeer gericht het voedselaanbod van de sterns te 
bemonsteren.
4.2 Materiaa) en methode
)n 1991 en 1992 is eerst een voorstudie verricht naar de gedragsbiologi- 
sche beperkingen van het zenderen van sterns en naar de technische 
aspecten van zenders en ontvangers. Na een technische test van verschil­
lende Britse, Duitse en Nederlandse zenders bleken de door het IBN zelf 
ontwikkelde zenders het beste aan de eisen te voldoen (beste ontvangst en 
grootste bereik, van meer dan 12 km).
!n 1993 zijn in twee verschillende kolonies in het totaal acht adulte sterns 
voorzien van een zender. De op een pleister bevestigde zenders zijn met 
behulp van UHU-sofortfest 2-componenten)ijm (droogtijd ongeveer 5 min) 
tussen de schouderbladeren van de sterns geplakt. Het gedeelte waar de 
zender bevestigd moest worden, is eerst ontdaan van veren en daarna met 
aceton vetvrij gemaakt. De voorkeur ging uit naar het plakken van de 
zenders boven het gebruik van een harnas, omdat een harnas het gedrag 
van de vogel meer zou kunnen beïnvloeden. Bovendien is een harnas na 
afloop van het experiment moeilijk te verwijderen (Kenward 1987, Giroux
1 990, Hill & latent 1 990, Becker ef a/. 1 991 ). De zenders wogen ongeveer 
10 g (4%  van het lichaamsgewicht van een adulte grote stern). Klaassen 
ef a/. (1992a) hebben aangetoond aan, dat zenders, die minder wegen dan 
5%  van het lichaamsgewicht, geen invloed hebben op het dagelijkse 
energieverbruik van visdieven. De ongemoduleerde, pulserende zenders 
waren cylindervormig (37*13,5*13,5 mm) en hadden een vermogen van 
+ 7dBm. De frequentie van de zenders bedroeg 450,071-450,489 Mhz. Er 
is gepeild met acht-elements Yagi-antennes (winst 10,2 dB, 3 dB verticale 
openingshoek 43 °) en een Yeasu-FT290MK2 ontvanger. Met behulp van
een converter is het ontvangen signaal omgezet van de 2 m band naar de
70 cm band. Hierdoor kon de lengte van de zend-antenne beperkt blijven 
tot 12 cm. De ontvangers waren voorzien van een signaal-verzwakker, die 
gebruikt kon worden bij een te sterke ontvangst (360° rond) van het 
signaal.
Iedere tien min is de positie van een aantal gezenderde sterns gepeild. Als 
richting is steeds het middelpunt van de luidste ontvangst genomen. De 
nauwkeurigheid van de metingen was echter vrij laag. De hoek waarbinnen 
de luidste ontvangst is gemeten, varieerde van 60 ° tot 180° en, wanneer 
de vogel zich vlak bij de ontvangstpost bevond, zelfs 360°. Foerageerroutes 
zijn bepaald door de kruisgepeilde posities vanaf het moment van vertrek 
uit de kolonie tot het moment van terugkeer met elkaar te verbinden. Vanuit 
een schuiltent, geplaatst op enkele meters van de kolonie, is de soort en de 
lengte van de naar de kuikens aangevoerde vis vastgelegd.
De foerageersnelheid is berekend door de totale, minimaal afgelegde afstand 
van een foerageerroute te delen door de tijd die de gezenderde vogel voor 
het afleggen van deze afstand nodig had. Een gedetailleerde beschrijving is 
gegeven door Raaijmakers era/. (1993).
4.3 Resultaten 
Gedrag
De eerste vier adulte sterns zijn met inloopkooien op het nest vlak voor het 
uitkomen van de eieren gevangen. De behandelingstijd van de vogels 
bedroeg ongeveer 35 min. De gezenderde vogels vertoonden echter aty­
pisch gedrag. In de eerste plaats kwamen de gezenderde sterns pas na 
ongeveer drie dagen terug naar het nest. Een vogel kwam zelfs helemaal 
niet terug. Verder was de visaanvoer van de drie overgebleven zenderparen 
veel lager (4,8 prooien per kuiken per dag) dan van de ongezenderde 
controleparen (8,7 prooien per kuiken per dag; voor meer details zie 
Raaijmakers er a/. 1993). Alle gezenderde vogels brachten minder vis aan 
dan hun ongezenderde partner. Geen enkele gezenderde ouder heeft een 
kuiken grootgebracht.
Bij het zenderen van de volgende vier vogels is daarom een gewijzigde 
methode toegepast. In de eerste plaats is de behandelingstijd verkort naar 
18 min. De invloed van de behandeling en de vorm van de zenders is getest 
door een vogel te voorzien van een pleister zonder zender (gewicht 0,5 g) 
en een andere vogel van een pleister met drie kwartjes (gewicht 9,9 g). Dit 
keer zijn de vogels al enkele dagen voor het uitkomen van de eieren 
gevangen, zodat ze bij terugkeer nog geen kuikens zouden hebben.
Beide dummies en een gezenderde vogel kwamen na ongeveer drie dagen 
naar het nest terug. Helaas zijn de nesten van de andere drie gezenderde 
vogels al vrij snel na het vangen gepredeerd. Deze vogels zijn dus te laat of 
zelfs helemaal niet naar hun nest teruggekeerd.
Foerageergebied
Stechts in vier gevallen is het gelukt om te lokaliseren waar een stern een 
vis had gevangen. Opmerkelijk is, dat a! deze tokaties zich langs de geulen 
in de Waddenzee bevonden. De ctupeiden zijn gevangen in de vaargeul 
tussen Terschelling en Vlieland en in de West Meep. De ammodytidae zijn 
gevangen in het Schuitendiep, in de luwte van Terschelling (figuur 35).
Wanneer de gepeilde posities van de sterns, die zijn teruggekeerd in de 
kolonie (in totaal vier individuen), in kaart worden gebracht (figuur 35), valt 
op dat het foerageergebied van de sterns in grote lijnen overeenkomt met 
de zichtwaarnemingen in 1970 (Veen 1977). Er lijkt echter wel een lichte 
verschuiving van het foerageergebied naar het zuid-westen te hebben 
plaatsgevonden. Tegenwoordig foerageren de sterns relatief veel in de 
Waddenzee, terwijl in 1970 vooral de Noordzee als foerageergebied heeft 
gediend. In 1993 werden de meeste sterns rond de westpunt van Terschel­
ling en de oostpunt van Vlieland waargenomen.
!ndividue!e foerageerroutes
De foerageerroutes van de gezenderde sterns vertonen sterke individuele 
verschillen (figuur 36, 37 en 38). Vogel 1 foerageerde tweemaal hoofdza- 
kefijk langs de geulen ten zuidwesten van Terschelling (figuur 36), terwijl de 
gepeilde routes van vogel 2 voornamelijk langs de geulen ten noordoosten 
van Vlieland liggen (figuur 37 en 38).
Wanneer alle in de periode 5-16 juni met kruispeilingen bepaalde posities 
van vogel 3 en vogel 4 worden uitgezet is te zien, dat beide individuen 
voornamelijk langs de geuten rondom Viietand zijn gepeild (figuur 39). Af 
en toe zijn deze vogels in de buurt van Terschelling en op de vliegroute van 
en naar Griend gepeild.
Foerageersnetheid
De gemiddelde foerageersnelheid van twee gezenderde sterns is berekend 
aan de hand van de foerageerroutes van figuur 36, 37 en 38. Deze bedroeg
24,4 km/uur, met een maximum van 66 km/uur.
f/yutvr 35. foerayeeryeA/ecf yan grofe s ferns /n 7370 fyeAaseerd op z/c/)fwaarnen7/n(7en door Veen 
/7377/ /Aoyensfe %t/t/rj en /n 7333 fyeAaseerd op rad/o pe///ngen, naar /?aa//ma/fers ef a/. 7333/ /onders/e f/'yc/f/r/. De /effers ye yen c/e p/aafsen aan waar cA/pe/den /C/ and ammod/f/dae //4 / werden ye yang en.
36. 7" wee foerayeerrotvfes va/? voge/ 7 op 5 /on/ 7dd3 fn?ef fydsaandu/d/nyA 0/c/!fe ron<%es' 
r^t//spe/7/ng/ open rond/es. exacte p/aafs n/ef A ehrend/ dooryefro^r/ren 7(7n/ a/ge/epde rotvfe^  
/n de r/c/)7/ny van de doorgefroMren p//// sf/ppe/7ÿn. waarsc/!ÿn////fe roufe/ * = door 
7ersc/]e///ny 360 ° rond yepe/7d; V = door W/e/and yepe//d/ f  = door 7ersc/ie/7/np yepe//d.
f/yoor 3 7. 7*wee /oerayeerroo/es sra/7 wye/ 2 op / / /tvn/ /dd J /me/ fÿd^ aa/?do/'d//?y/. D/c/?/e roooyex.* 
r^ro/xpe/Z/oy/ ope/? rono/es.* exac/e p/aa/s r?/e/ /?e/rer?d; doorye/roMrer? ///7?. a/ye/eyde roo/e, 
/r? c/e /vc/?f//?y va/? de doorye/ro/r/rer? p//7; s//ppe//ÿr?.' waarsc/?//'/?///7re roo/e, * = door 
7ersc/?e////?y 360 °  /o/?d yepe//d/ V = door W/e/ar?d yepe//d; 7" = door 7*ersc/?e///r?y yepe//d.
/-7g;v<y/* 38. foerayeerroc//e van voye/ 2 op 72 /tvn/ 7883 /we/ /ÿc/saanc/o/c//ny/. D/c/ife foncées.'
^w/spe///ny/ open rono^es. exacfe p/aa/s n/e/ óe/ren^/ c/oorye/roA/ren ///'nr afye/eyc/e rot/fe, 
/n cfe nc/)f/ny van c/e c/ooryefro/r/ren p//7; sf/ppe////n.' waarsc/)//n////re roufe/ * = c7oor 




f/yutvr 3d. Me? Am/spe/Z/nye/? Aepaa/de pos/Y/es van voye/ 3 /Z?ove/7sfe /7y<yty// en voye/ 4 foncfersfe 
//'y<7t/r/ //? de per/'ode 5-/6 /M/7/ 7d33.
4.4 Discussie
Gedrag
In tegenstelling tot gezenderde visdieven (Klaassen er a/. 1992a) en alken 
Æca forera (Wanless er a/. 1988) gedroegen de gezenderde grote sterns zich 
niet normaal. Alle gezenderde grote sterns brachten minder vis aan dan 
ongezenderde vogels. Ook brachten ze geen kuikens groot. Dit geeft aan, 
dat grote sterns zeer gevoelig zijn voor het zenderen.
Toch waren wij van mening, dat het mogelijk moest zijn om betere 
resultaten te behalen met gezenderde grote sterns. Daarom zijn in 1994 nog 
eens acht grote sterns voorzien van een zender (eigen gegevens). Ditmaal 
was de methodiek echter aanzienlijk gewijzigd. In de eerste plaats is de 
behandelingstijd nog verder ingekort tot 12 min. De behandeling en het 
loslaten van de gezenderde vogels gebeurde ditmaal in de kolonie. In de 
tweede plaats zijn de vogels gevangen op uitkomende eieren, die meteen 
na de behandeling zijn vervangen door nep-eieren. Deze nep-eieren zijn pas 
weer vervangen door uitkomende eieren nadat de gezenderde vogel weer 
op het nest was waargenomen. Verder was de vorm van de zenders platter, 
ronder, kleiner en lichter dan voorheen en waren de meeste zenders op de 
stuit geplakt om de vogels meer bewegingsvrijheid te geven (Warnock & 
Warnock 1993). Bovendien is gebruik gemaakt van dubbele antennes die 
zowel in fase als in tegenfase konden worden geschakeld. Verder is een 
traploze dimmer in de ontvanger ingebouwd, zodat het signaal bij te luide 
ontvangst naar willekeur verzwakt kan worden. Dit verhoogde de nauwkeu­
righeid van de ontvangers aanzienlijk (nauwkeurigheid ongeveer 2 °).
De helft van de gezenderde vogels keerde nu al na een dag terug naar hun 
nest. De prooiaanvoer van de gezenderde vogels verschilde niet van die van 
hun partner of van die van ongezenderde controleparen. Het lukte dan ook 
alle vier zenderparen om een kuiken groot te brengen. Helaas viel na twee 
peildagen (met veel logistieke problemen) de ontvangst volledig uit, zodat 
in 1994 geen foerageerroutes gepeild konden worden. De nieuwe, maar 
onvoldoende zout- en snavelbestendige, coating van de zenders wordt 
hiervoor verantwoordelijk geacht. Desalniettemin is gebleken, dat het wel 
mogelijk is om "ongestoord" gedragsonderzoek te verrichten aan gezender­
de grote sterns.
Foerageergebied
Het foerageergebied van grote sterns met kuikens verschilt niet wezenlijk 
van het foerageergebied in 1970. Alleen zijn in 1 993 de geulen meteen ten 
zuiden van Terschelling en Vlieland wat meer gebruikt als foerageerplaats. 
Vooral bij harde wind wordt het foerageren in de open wateren op de 
Noordzee en in het zeegat tussen Terschelling en Vlieland moeilijk. Het 
Schuitendiep, dat in de luwte van Terschelling ligt, vormt dan een ideaal 
alternatief. Mogelijk bevat het Schuitendiep veel zandspiering. Dit zou 
kunnen verklaren waarom de aanvoer van clupeiden afneemt bij toenemen­
de wind, terwijl de aanvoer van ammodytidae gelijk blijft (hoofdstuk 1).
De gegevens van Veen (1977) zijn gebaseerd op zichtwaarnemingen. Een 
nadeet van deze methode is, dat niet met zekerheid kan worden vastgesteld 
of een waargenomen individu a! dan niet een op Griend broedende stern is. 
De door Veen gebruikte methode heeft echter weer als voordeel, dat het 
bepalen van het foerageergebied gebaseerd is op relatief veel waarnemin­
gen. Met behulp van gezenderde sterns kunnen weliswaar zeer nauwkeurig 
de foerageerroutes van individuele (broedende) sterns worden bepaald. 
Maar daarentegen kunnen slechts enkele individuen gevolgd worden. Op 
grond hiervan gaan we ervan uit, dat beide methodes hun onnauwkeurig­
heid kennen, maar dat ze allebei een redelijk goed beeld geven van het door 
de sterns gebruikte foerageergebied.
Aangezien het foerageergebied juist in de richting van Griend is verschoven, 
valt te verwachten, dat dit een gunstig effect op de voedselaanvoer zal 
hebben. De afstand van het foerageergebied ten opzichte van de kolonie is 
kleiner. Dus valt er te verwachten dat de aanvoer zal toenemen (aangeno­
men dat de prooidichtheid en de beschikbaarheid van de prooien in beide 
gebieden gelijk zijn). Een andere mogelijkheid is, dat door een afgenomen 
beschikbaarheid van de prooien (hoofdstuk 2) de voedselaanvoer nu derma­
te laag is, dat de sterns ter compensatie hun prooien dichter bij de kolonie 
vangen.
Individuele peilingen en foerageerroutes duiden erop, dat de sterns voorna­
melijk foerageren langs de randen van de geuten, waar de vissen passeren 
wanneer ze vanuit de diepte van de geulen de ondiepe platen opzwemmen 
(en omgekeerd). Ook is het mogelijk, dat de vis op deze plaatsen naar het 
wateroppervlak wordt gedreven door predatoren als makreel (Veen 1977).
Ondanks de kleine steekproef lijkt het erop, dat er een individuele voorkeur 
voor een bepaald foerageergebied bestaat. Peilingen van individuele sterns 
betreffen in grote lijnen steeds dezelfde lokaties. Er zijn echter onvoldoende 
gegevens beschikbaar om een goed beeld te krijgen van deze individuele 
foerageerplaatsen. Bovendien is het mogelijk, dat de keuze van een foera- 
geerplaats verandert in de loop van het broedseizoen of met abiotische 
factoren als windsnelheid en getijde.
Foerageersnelheid
De gemiddelde foerageersnelheid van grote sterns van 24 km/uur, zoals 
gemeten in 1993, bedraagt de helft van de geschatte, gemiddelde vliegsnel- 
heid van 48 km/uur voor meeuwen en sterns (Meinertzhagen 1955, 
Pearson 1968). De maximale snelheid die in 1993 gemeten is, bedroeg 66 
km/uur. Dit individu vloog, waarschijnlijk met de wind mee, linea recta met 
een prooi van de vangplaats naar Griend terug. De "werkelijke" gemiddelde 
foerageersnelheid zal waarschijnlijk niet zoveel afwijken van de berekende 
foerageersnelheid van 24 km/uur. De hogere vliegsnelheid (van 48 km/uur) 
van en naar de foerageergebieden verlaagt enerzijds de "werkelijke" foera­
geersnelheid. Maar een foeragerende stern legt anderzijds een grotere 
afstand af dan berekend (op grond van de kortste afstand tussen de 
opeenvolgende kruispeitpunten). Hierdoor neemt de werkelijke foerageer­
snelheid weer af.
4.5 Conctusies
- Behandetingstijd, heî moment in de eifase waarop de zender wordt 
aangebracht en de vorm van de zender zijn van groot belang voor de kans 
dat een tegset na het zenderen wordt opgegeven.
- Ten opzichte van 1970 is het foerageergebied van de grote sterns op 
Griend iets verschoven in zuidwestelijke richting. In 1993 is relatief veel 
gebruik gemaakt van de geulen in het Waddengebied ten zuiden van 
Terschetling en Vlieland, terwijl de Noordzee nauwelijks als foerageergebied 
is gebruikt.
- Grote sterns foerageren vooral langs de randen van de geulen.
- Er lijkt sprake te zijn van een individuele voorkeur voor bepaalde foerageer- 
plaatsen.
4.6 Aanbevetingen voor verder onderzoek
Er dient een snavel- en zoutwater-resistente coating voor de zenders te 
worden gebruikt. Het inkorten van de behandelingstijd tot 12 minuten kan 
eventueel nog verder worden teruggedrongen, wanneer er sneller drogende 
tijm wordt gebruikt. Maar de sterkte van de coating en de huidgevoetigheid 
en de kteefkracht van de nieuwe tijm moeten vóór het veldseizoen onder 
gecontroleerde omstandigheden worden onderzocht. Dan is het in principe 
mogetijk om het gedrag van gezenderde grote sterns radiografisch te 
votgen.
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SAMENVATTtNG
Het aantaisvertoop van de in Nedertand broedende grote sterns heeft tijdens 
de twintigste eeuw grote ftuctuaties vertoond. Na de laatste ineenstorting 
aan het einde van de jaren zestig heeft de populatie zich slechts langzaam 
hersteld. Sinds 1980 is het aantal broedparen min of meer stabiel gebleven 
op ongeveer een derde van het aanta) van voor de ineenstorting. De centrale 
vraag in dit rapport is dan ook: "Wat zijn de oorzaken voor het tangzame en 
onvotledige herstel van de populatie na de laatste ineenstorting?".
Voedsetbeschikbaarheid
Aangezien de grote stern een voedselspecialist is, worden de oorzaken van 
het tangzame en onvotledige herstel voorat gezocht in de voedsetbeschik­
baarheid, met name tijdens het broedseizoen. Daartoe is in 1993-1994 
onderzoek verricht naar de voedselecologie van de op Griend broedende 
grote sterns. Het onderzoek is door het tBN-DLO uitgevoerd voor het RIKZ 
en dient ter ondersteuning van een populatie-dynamisch model van de grote 
stern.
In vergetijking met 1966-1970 is de samenstetling van het voedsel niet 
veranderd. De prooiaanvoer (uitgedrukt in zowel aantal vissen/kuiken/dag 
ats in g vis/kuiken/dag) was in 1992 en 1993 echter veel tager dan in de 
periode 1 966-1 970. Voorat in 1 992 was de prooiaanvoer extreem laag. Dit 
resutteerde in een vertaagde groeisnelheid en een verminderde conditie van 
de kuikens in dat jaar. Paraltet hieraan was het aantat broedparen in 1992 
extreem ktein. tn 1993 was er weer een toename van het aantal broedparen.
Mogelijke oorzaken voor de verlaagde voedselaanvoer ten opzichte van de 
periode 1966-1970 moeten gezocht worden in een verschuiving van het 
foerageergebied of een verandering binnen het bestaande foerageergebied 
van de sterns. Telemetrisch onderzoek heeft uitgewezen dat er van een 
grote verschuiving van het foerageergebied geen sprake is. De oorzaken 
moeten dus worden gezocht in een afgenomen voedselbeschikbaarheid. De 
beschikbaarheid van het voedsel wordt niet atleen beïnvloed door de 
dichtheid van het aanwezige voedsel, maar ook door de zicht- en vangbaar- 
heid van de prooivissen. Onderzoek in Guinée-Bissau, een betangrijk over­
winteringsgebied van Europese sterns, heeft duidelijk gemaakt dat het 
foerageersucces van sterns afneemt bij een afnemend doorzicht van het 
water. Dus zowel een afname in het aanta) prooivissen als een afname in 
het doorzicht van het water zouden het verschil in voedselaanvoer tussen 
de twee periodes kunnen verklaren.
Een gedeelte van de aangevoerde prooien wordt geroofd door kokmeeuwen 
(gemiddetd 15,3%). Bij oudere kuikens en onder slechte weersomstandig­
heden (harde wind) is de roverij echter veel groter. Dit kan de overlevings­
kansen van de sternekuikens sterk beïnvtoeden. Het aantat broedende 
kokmeeuwen is vanaf 1 960 enorm toegenomen, evenals de verhouding 
tussen het aantat broedende kokmeeuwen en grote sterns (in het voordeet
van de kokmeeuwen). Deze veranderingen zijn echter niet van invloed 
geweest op de mate van kleptoparasitisme en worden dan ook niet van 
belang geacht voor het langzame en onvolledige herstel van de populatie 
grote sterns.
Om het te ontwikkelen poputatie-dynamisch model te ijken voor natuurlijke 
invloeden van wind, is een model gepresenteerd, dat de levensverwachting 
van kuikens bij verschillende windsnelheden voorspelt. In periodes met 
storm is de voedselaanvoer laag en het kleptoparasitisme hoog. De meeste 
kuikens overleven een kortdurende stormperiode. Een langere stormperiode 
tijdens de eerste levensdagen van de kuikens eist echter veel slachtoffers. 
Bij oudere kuikens resulteert een langere stormperiode in een enorme 
gewichtsafname, maar omdat oudere kuikens een grotere gewichtsreserve 
hebben, kunnen zij dergelijke periodes wat langer doorstaan dan jonge 
kuikens.
Doorzicht van het water
Onderzoek in Guinée-Bissau wijst uit, dat het vissucces (het aantal gevan­
gen vissen per uur) en het vangsucces (het percentage succesvolle duiken) 
van grote sterns en koningssterns toenemen bij een toenemend doorzicht 
van het water. Bij de dwergstern bestaat er geen verband tussen het 
doorzicht van het water, het vangsucces en het vissucces. Het is aanneme­
lijk, dat veranderingen in de helderheid van het water in de Nederlandse 
Waddenzee eveneens van invloed zijn op het vissucces en daarmee op de 
voedsetaanvoer naar de kuikens.
De duikfrequentie (het aanta! duiken per uur) en het vissucces van in een 
groep foeragerende sterns was vee) hoger dan van hun individueel vissende 
soortgenoten. In slechts 10% van de protocollen werd er in groepsverband 
gefoerageerd. Maar in deze tijd werd wel 20%  van het voedsel gevangen.
Telemetrie
Het foerageergebied van de grote sterns op Griend is ten opzichte van 1970 
iets verschoven in zuidwestelijke richting. In 1 993 hebben de sterns relatief 
veel gebruik gemaakt van de geuten in het Waddengebied ten zuiden van 
Terschelling en Vlieland, terwijl de Noordzee nauwelijks als foerageergebied 
is gebruikt. Er is vooral langs de randen van de geulen gefoerageerd.
SUMMARY
During the 20th century the number of breeding Sandwich Terns in the 
Nethertands has shown targe ftuctuations. After the cotlapse at the end of 
the 1960s, the poputation onty recovered stowly. Since 1980, the numbers 
of breeding pairs are more or tess stabte at about one third of the period 
prior to the cottapse. The main subject in this report is: "What caused the 
slow recovery and why has the population increase stabilised at such a low 
levet?".
Diet of the chicks
Because the Sandwich Tern is a highly specialised fish-eater, this report 
focusses mainly on the food availability during the breeding season on the 
isle of Griend in the middle of the Dutch Wadden Sea. The study serves a 
model on poputation dynamics of the Sandwich Tern that is being devetoped 
by the National tnstitute for Coastat and Marine Management (RIKZ).
The diet composition of Sandwich Tern chicks in 1992 and 1993 has not 
changed compared with 1966-1970. In contrast the provision of food 
(expressed in numbers and in mass) was much lower in 1 992-1993 than in 
1966-1970. Especially in 1992 the food supply was extremely tow, 
resulting in a stow devetopment and a poor condition of the chicks. Along 
with these findings on food provisioning to the chicks the number of 
breeding pairs was extremety low in 1992. in 1993 the number of breeding 
pairs increased again.
Changes in the food situation may be the result of either a change in 
foraging area or a change in factors acting in the foraging area itsetf. By 
using radio-tagged terns we found that a change of foraging area can be 
exctuded, teaving a change in food availability to exptain the change in food 
provision to the chicks between the two periods. Food availabitity is directty 
influenced by the number of preyfish, but can also be affected by a change 
in the visibility of the preyfish. A study on the feeding ecology of three tern 
species conducted in Guinea-Bissau, a main wintering area of European 
terns, showed that the foraging success is markedly influenced by water 
turbidity.
Not all the food brought to the chicks was actually eaten by the chicks. 
Black-headed Gutls took on average 1 5,3% of alt fish supplied. Kleptopara- 
sitism increased with chick age and was very severe on days with strong 
winds. From 1960 onwards, the number of breeding Btack-headed Gutls has 
markedly increased in the cotony we studied. Nowadays, it exceeds the 
number of Sandwich Terns. No evidence was found that the increased ratio 
Black-headed Gull/Sandwich Tern has inftuenced the rate of kleptoparasi- 
tism, suggesting that this factor has not affected the poputation recovery 
of the terns.
A model is presented by which the mortatity change of a chick under 
different wind conditions can be calculated. Windspeed strongly inftuences
food supply and also acts on the robbery activities of the Black-headed 
Gulls. However, most chicks survive the low food intake during short 
periods of strong winds. Longer periods of strong winds may cause a high 
mortality, especially among young chicks. Although the mass changes of 
older chicks during a period of severe weather are larger than those of 
young chicks, the old chicks can survive longer periods of strong wind.
Water clarity
Research on food ecology of terns in Guinea-Bissau revealed that prey 
capture rate (number of preys caught per hour) and fishing success 
(percentage of successful dives) in Sandwich and Royal Terns increased 
with increasing water clarity. Prey capture rate and fishing success in Little 
Terns showed no relation with clarity. This suggests that a change in clarity 
in the Dutch Wadden Sea could influence the provisioning of food to the 
Sandwich lern chicks, acting through a change in fishing success and prey 
capture rate.
Foraging in flocks was highly successful compared with individual foraging, 
mainly caused by a higher attempt rate (number of dives per hour) and a 
higher prey capture rate. Terns caught 20%  of their food during flocks 
foraging, although they only foraged in flocks during 10% of the protocol 
time.
Radio-tagging
There is a small southwestern shift in the foraging area of the Sandwich 
Terns on Griend compared with the 1970s. In 1993, the terns foraged 
mainly along the gullies in the Wadden Sea near Terschelling and Vlieland, 
while the North Sea was used less often as a foraging area than in the 
1970s.
7a6e/ 7. Mu/f/pe/e regres^/e ana/yse van de wsaanvoer W/^iy/^en/da^ /n re/af/e fof de /ee/rÿd van de Art//Aren^  ^dayen/ en de w/ndsne//)e/d ^nr/sA ^//een 
de var/aóe/en me/ een $/pn///canre A//drape aan de vergaarde var/anr/e z /^n /n deze raóe/ op^enomen = aanfa/ vf//7?e/ds^raden van ne? res/d^, 5  =




Windsnelheid 0.333 < 0.001
Cons,an,e 10.499 < 0.001
1992 & 1993 0.19
(D.F. = 571)
Lee„ijd 0.051 0.022
Windsnelheid' -0.015 < 0.001
Jaar 3.734 < 0,001
Constante 7435.757 < 0.001







Constante 6.805 < 0,001
1992 & 1993 0.18
(D.F. = 571)
Logteett.jd 0.996 0,011
Windsnetheid 0.290 < 0,001
Jaar 2.637 < 0,001
Constante 5249.669 < 0,001













7*aAe/ 4. Mi//f%?e/e regress/e ana/yse v^ an Aer aan/a/ n/ëf peyepefe/? c/t/pe/ e^n W/ t^z/Aren/c/a^  /7? re/a/ze fof ^e /ee/fz/d/ ^an ^e Art/zArens /(/a e^n/ en </e 
w/n s^ne/Zzez  ^ /m/s A <4//een ^e ^arzaAe/en mer een s/ n^z/zcanre ùz/t/raye /n de^e /aùe/ opyenomen /5 = pary/ë/e reyress/ecoë//zczën^ Aoy/ee/^d = 
/oparz/mz c^Ae /t/ncfzë ^an /ee/f^ ^Pdsne//?ez(y' = A wac/ra/zsc^e ^ncfzë ^an wzn^ne//?ezc/A
Variable R ' B Sign. T










Jaar 0.377 < 0.0001
Constante 748,846 < 0.0001
Variabete R' B Sign.T
(D.F. = 572}
0.11






Logleeftijd -1,441 < 0,0001
Jaar 0.271 0,0005
Constante 538,958 0,0005
tv/ndsneMe/d /mAA ^//een de var/aóe/en mer een s/pn/V/canfe ù//draye /^/n /n de^e raóe/ op^enomen ^  = parf/ë/e reyres^/ecoë^/c/ëny, Z.op/ee/r//d = 
/o<73r/?f77/sc/)e /tvncf/e van /ee/r^c/, ^V/nd^ne//?e/d  ^ = Artvadraf/sc/w /(/ncf/e van w/ndsne//!e/dA
Variabete R ' B Sign. T
1993 0,20
(D.F. = 1681}
Leeftijd 0,082 < 0.0001
Logleeftijd 4.115 < 0,0001
Kolonie -0,248 < 0,0001
Contante 7.422 < 0,0001
1992 & 1993 0,19
10.F. = 1925)
leeftijd 0,071 < 0,0001
Logleeftijd 3.794 < 0,0001
Jaar 0,228 0,0261
Constante 459.691 0,0243
Var.abe.e R ' B Sign. T
1993 0.29
(D.F. = 1387)
Log.eefti,« 3.265 < 0.0001
Constante 6.492 < 0.0001
1992 & 1993 0.34
(D.F. = 1608)
Log.eefti.d 3.272 < 0,0001
Jaar -1.960 < 0,0001
Constante 3911.759 < 0.0001
7a6e/ F. Afty/f/pe/e repres^/ë ana//^e van t/e /enpre ^an c/e aanpe6rac/?fe c/ope/Pen er) /cn?^  /n re/ar/e for c/e /ee^ //(/ van (?e Ar^ /Aren^  /^apenA
Oe wyn<7sne//!e/<? n^?A^  en /?ef /or van <7e proo/en. /)//een ^e vanaùe/en n?ef een s/pn/7/canre A// r^ape z//n /n ^eze raóe/ oppenomen ^  = parr/ë/e 
r epr ess/ecoë/Z/c/ënr. /.op/ee/r//^  = /opanrm/sc/)e /oncr/e van /ee/rz/c/. W/n^ne//?e/c^ = Arwadrar/sc/re /tvncf/ë van w/n s^neMe/c/, Aor. / = peperen, 2 = 
peroo/^ . ____________________________________
Variabete R ' B Sign. T
(D.F. = 1768)
0.19
Leeftijd -0.074 < 0.0001
Logleeftijd 3.856 < 0.0001
Jaar 0.200 0.0403




L .9,ee„ijd 3.004 < 0.0001
Jaar -1.960 < 0,0001
Lot 0.710 < 0.0001
Constante 3911.795 < 0.0001
7*aùe/ P. Afu/y/pe/e repraaa/a ana//sa van de ma&$a van de proo/en /^Aru/Aren/c/a^  /n re/af/a ror (7e /eefrÿt/ van de A /^Aen  ^ rt/apenj an c/e w/n</sne//?e/d 
/)//aan de var/aùa/en /nef aan s/yn/Y/canfe ô//^a^e z//n /n deza raba/ opyanonran ^  = parr/ë/e ' e y  es-s/ecoa/f/c/enf, Aee/rÿ^ = Awadrar/scba 
/t/ncf/a van /ee/fz/d, W/ndane/be/^ = Arwat/rafzsc/?e t^/ncfzë van w/ndane/be/d/
Variabete R* B Sign. T
(O.F. = 572)
0,30
Leeftijd 2,62 < 0,0001
Leeftijd* 0.05 0.0004
Windsn.lhe.d' 0,10 < 0,0001
Jaar 11.00 < 0.0001
Cons,an,. 1003.00 < 0.0001
ID.F. = 572)
0.22
Leeftijd 1.76 < 0.0001
Leeftijd* 0.04 0,0002
Windsnetheid* 0,10 < 0,0001
Jaar 8.30 < 0.0001
Constante 753.62 < 0.0001
(D.f. = 574)
0,16








Var.abe.e R' B Sign. T
(DP. = 572)
0.22
Leeftijd 8.495 < 0.0001
Leeftijd' 0.197 0,0002
Windsnethetd' 0.497 < 0.0001
Jaar 40057 < 0.0001
Constante 3638.155 < 0.0001
(D.F. = 571)
0.25
Leeftijd 7.686 < 0.0001
Leeftijd' 0.183 0.0004
Windsnetheid' 0.506 < 0.0001
Jaar 36,380 < 0.0001
Uitkomstvotgorde 41.051 < 0.0001
Constante 3242.587 < 0.0001
7*aùe/ y y. Mty/fpe/e repres^/ë ana/yse ^an de proe/ ^an (7e *u/*ens rp/dap/ /n re/af/e fof de /ee^//d /^n /ee/fz/d c^arepor/een. 7 = 0-4 dapen, 2 = 5 3 
dapen/ en (/a w/nd^ne/Aezd /nr/sA /1//een de ^ar/aAe/en /nef een s/pn///canre dz/drape jz/n zn deje rade/ oppenomen ^  = pazfzë/e repre&s/ecoë///c/ënr.
Variabeie R ' B Sign. T
(DP. = 2263)
0,23
Leeftijd* -0,206 < 0,0001
Windsnelheid 0.746 < 0,0001
Jaar 0,827 0,0060
Constante 62,564 0,0244
(D.F. *  2262!
0.29
Leeftijd* 0.249 < 0,0001
Windsneihetd -0.661 < 0,0001
Jaar 1.733 < 0,0001
Conditie -2.826 < 0,0001
Constante 140.711 < 0,0001
Var,abe.e R' B Sign. T
(D.F. = 407)
0.29
Leeftijd 2.618 < 0.0001
Leeftijd' 0.046 0.0021
Windsnethe-d 2.320 < 0.0001
Constante 30.750 < 0.0001
(D.F. = 408)
0.15





21 11 1992 ttha dos Cavatos 11*01' 15*42*
22 11 1992 llha dos Cavalos 11*01' 15*42'
25 11 1992 llha de Rubane 11*19' 15*49'
30 11-1992 ttha de Mato (!) 11*35' 15*55'
01 12 1992 «ha de Mato (tt) 11 *34' 15*54'
03-12-1992 Boloma. Ponta Colonia 11*33' 15*26'
04 12-1993 Bolama 11*33' 15*26'
06-12 1992 Bissau 11 *52' 15*35'
08 12-1992 llha das Areias 11 *41' 15*36'
09-12 1992 ttha de Mato ())) 11 *34' 15*54'
10-12-1992 ttha de Mato 0) 11*35' 15*55'
19 12-1992 llha de Orangozinho 11 *08' 15*54'
20 12 1992 llha de Orangozinho 11*08' 15*54'
21 12-1992 llha de Orangozinho 11 *08' 15*54'
22 12 1992 llha de Rubane 11*19' 15*49'
24 12-1992 llha de Rubane 11*19' 15*49'
26-12-1992 llha de Rubane 11*19' 15*49'
29 12 1992 Hha de Maio 0) 11*35' 15*55'
06 01 1993 Prabis 11*44' 15*44'
16 01-1993 Hha de Maio 0) 11*35' 15*55'
17-01 1993 Hha de Mato 0) 11*35' 15*55'
19 01 1993 ttha de Maio (t) 11*35' 15*55'
21 01 1993 ttha de Porcos 11*25' 16*19'
22-01 1993 ttha de Porcos 11*25' 16*19'
23 01 1993 ttha de Porcos 11*25' 16*19'
25 01 1993 ttha de Enu 11 *24' 16*09'
27 01-1993 ttha de Rubane 11*19' 15*49'
29 01-1993 ttha de Orangozinho 11 *08' 15*54'
30-01-1993 ttha de Orangozinho 11*08' 15*54'
01 02-1993 ttheu de Egumbane 11*19' 15*42'
02 02-1993 ttha das Gatinhas 11*27' 15*44'
05 02 1993 Bissau 11*52' 15*35'
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